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ZYTOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN ÜBER DIE ENTWICKLUNG 
DER POLLENSCHLÄUCHE EINIGER ANGIOSPERMEN. 
Von 
D. A. TRANKOWSKY 
(Moskau). 
Mit 31 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. April 1930.) 


Einleitung. 

Der Befruchtungsvorgang, dieser kritische Moment im Leben jedes 
Organismus, ist für den Forscher aus wohl verständlichen Gründen von 
ganz außerordentlichem Interesse. In diesem Zusammenhang wird 
unsere Aufmerksamkeit auf die Geschlechtselemente gelenkt, und zwar 
auf die Entwicklungsvorgänge der elementaren Individuen (ihrer haplo- 
iden Natur nach), des Eies und der Spermien bei Angiospermen, die nach 
ihrer Verschmelzung einen neuen Organismus erzeugen. 

Außer der rein morphologischen Bedeutung wird das Interesse für die 
Gametenbildung noch dadurch vermehrt, daß die Erforschung dieser 
Fragen sich mit der Lösung großer biologischer Probleme verbindet, 
welche in letzter Zeit von der Genetik aufgestellt sind. Es scheint daher 
leicht verständlich, daß die oben erwähnten Aufgaben im gemeinsamen 
Forschungskreise der Zytologen und Genetiker stehen. Zur Zeit finden 
wir in der botanischen Literatur eine große Anzahl Arbeiten, die den 
Studien über die Entwicklungsvorgänge des weiblichen und männlichen 
Gametophyten der Angiospermen gewidmet sind. 

Der weibliche Gametophyt bleibt während seiner Entwicklung stets 
eng mit der Mutterpflanze verbunden. Selbst durch die Befruchtung wird 
diese Verbindung nicht aufgehoben: wenn sich die Eizelle des Embryo- 
sackes zum Embryo entwickelt, und auch später bis zur Samenreife blei- 
ben sie beisammen. 

Der männliche Gametophyt der Angiospermen ist im Gegenteil ge- 
nötigt, sich von der ihn erzeugenden Pflanze zu trennen, um auf die Narbe 
der Blüte versetzt zu werden, wo er erst zur vollkommenen Reife gelangt. 
Dadurch werden einige Schwierigkeiten bedingt, auf welche die Erfor- 
schung dieses Vorganges stößt. 

Während die frühen Entwicklungsstadien des männlichen Gameto- 
phyten (die Reduktionsteilung) gegenwärtig sehr gründlich erforscht sind 
und die entsprechende Literatur ungeheuer gewachsen ist, kann man dies 
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keinesfalls für die späteren Entwicklungsstadien (die Spermienbildung) 
überhaupt und besonders für die Spermienbildung im Pollenschlauche 
behaupten. Die bescheidene Zahl der dieses Thema berührenden Arbeiten 
wird auch begreiflich, wenn wir einerseits die ephemere Lebensdauer des 
Pollenschlauches und andererseits die sehr mühsame und zeitraubende 
Mikrotomtechnik berücksichtigen. Deswegen ist die Spermogenese im 
Pollenschlauche bis jetzt nur bei einzelnen Pflanzen erforscht. Vielleicht 
ist es die Arbeit von S. G. NawascHin über Lilium Martagon (1909) 
allein, die eingehend und gründlich genug die Frage zu behandeln scheint. 
Immerhin sind bei der Spermienbildung im Pollenschlauche verschiede- 
ner Pflanzen a priori mannigfache Verschiedenheiten zu erwarten, wie es 
auch bei der Ausbildung der Spermien im Pollenkorne der Fall ist. Dem- 
zufolge ist vorliegende Arbeit entstanden, deren Ergebnisse ich hier 
mitteile. 
Methodik. 


Um den Schwierigkeiten vorzubeugen, die bei Anwendung des Mikro- 
toms für die Untersuchung der Pollenschläuche entstehen, habe ich mir 
vorgenommen, genaue Bilder der Spermienbildung an totalen Präparaten 
zu erhalten. Dazu habe ich die Fähigkeit des Pollens benutzt, auf künst- 
lichem Agar-Agar oder Gelatine und lösliche Kohlehydrate (Rohrzucker) 
einschließendem Substrate zu keimen. Für meine Beobachtungen habe 
ich gewöhnlich 1g Agar-Agar auf 100 ccm destillierten Wassers ge- 
braucht. Agar-Agar habe ich der Gelatine vorgezogen, da letztere durch 
spätere Bearbeitung stark verändert wird und die Präparate verunreinigt. 
Die zu gebrauchende Quantität des Rohrzuckers ist für das erfolgreiche 
Gedeihen der Pollenschläuche für verschiedene Pflanzen sehr verschieden. 

Den Nährboden habe ich auf folgende Weise bereitet. Dem ab- 
gewogenen Agar-Agar wurde Wasser hinzugefügt und das Ganze bis 
zum Aufquellen des Agar-Agar warm gehalten. Dann wurde die nötige 
Menge Rohrzucker zugefügt und das Gemisch bis zur Auflösung des 
Agar-Agar aufgewärmt. Die heiße Lösung wurde in dünner Schicht 
auf geneigt gestellte Objektträger gegossen. Der Objektträger muß zu 
diesem Zwecke ganz rein, insbesondere aber gut entfettet werden. Um 
das Fett zu entfernen, habe ich die Objektträger während einiger Tage 

in einer Chrommischung gehalten (K,C,0, bis zur Sättigung + 60 g 
H,SO, von 1,84 sp. G. auf 100 ccm destillierten Wassers) und, nach dem 
Abwaschen in fließendem Wasser, mit starkem Alkohol gereinigt. Die 
Objektträger müssen sorgfältig entfettet werden, damit das feine Häut- 
chen während der folgenden Bearbeitung sich nicht zu leicht löse. Nach- 
dem das Glas kalt geworden war, streute ich den Pollen auf die hart ge- 
wordene dünne Schicht auf. Zu diesem Zwecke wurden reife, bereits zer- 
platzte Pollensäcke über dem Objektträger geschüttelt oder die Schicht 
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selbst damit berührt, aber ganz vorsichtig, um sie nicht zu beschädigen. 
Das erste Verfahren muß bevorzugt werden, da in diesem Falle der Pollen 
gleichmäßiger verteilt wird, ohne Anhäufungen zu bilden. Eine dichtere 
Aussaat des Pollens ist nicht zu empfehlen, weil hiermit ein dichtes Ver- 
flechten der keimenden Schläuche herbeigeführt werden kann, welches 
das Beobachten einzelner Schläuche stark verhindert. 

Die ‚besäten‘“ Objektträger wurden unter eine Glasglocke in die 
feuchte Kammer zur Keimung des Pollens gebracht. Die vor dem Be- 
ginn der Keimung verlaufende Zeit ist bei verschiedenen Pflanzen sehr 
wechselnd, sie schwankt von 15—20 Minuten bis auf einige Stunden. Die 
Objektträger mit den Pollenkulturen wurden von Zeit zu Zeit durch das 
Mikroskop kontrolliert. 

Wenn die Pollenschläuche die richtige Länge erreicht hatten, wurden 
sie fixiert. Bei meiner Untersuchung habe ich die Fixierflüssigkeit von 
NAWASCHIN in ihrer mittleren Modifikation verwendet (Chromsäure 1% : 
15 cem + Essigsäure: 1 cem + Formol 16,4% : 2 cem + 17,5 cem destil- 
lierten Wassers). Diese Lösung wurde in hohe und enge kleine Wan- 
nen gegossen, worin ich die Objektträger mit dem keimenden Pollen 
versenkte. Es ist hervorzuheben, daß bei diesem Verfahren die Pollen- 
schläuche mancher Pflanzen, wahrscheinlich unter der Wirkung des 
osmotischen Druckes, Risse bekamen und ihren Inhalt in dichten Klum- 
pen hervortreten ließen. Um das zu vermeiden, habe ich den tonischen 
Koeffizienten der fixierenden Flüssigkeit erhöhen müssen, indem ich 
Rohrzucker in einer etwas höheren Konzentration als die des Agar-Agar- 
substrates hinzufügte. In solcher Lösung wurden die Präparate 2—3 Mi- 
nuten lang gehalten, nur um die Pollenschläuche zu töten; hierauf wurden 
sie in eine frische Fixierungsflüssigkeit übertragen. Außerdem wurden 
die Pollenschläuche bisweilen zuerst durch den Formol- und Essigsäure- 
dampf getötet und erst dann mit. der oben erwähnten Lösung fixiert. 
Diese einfachen Maßnahmen waren imstande, den ärgerlichen Nachteil 
aufzuheben, welcher die begonnene Arbeit zu hemmen drohte. In der 
Fixierungsflüssigkeit wurden die Objektträger 1—11/, Stunden liegen 
gelassen. Dann wurden sie auf den Boden einer breiten Wanne mit der 
Agarschicht nach oben gelegt und 1 Stunde lang im fließenden Wasser 
gewaschen. Falls die Gläser recht rein und gut entfettet waren, löst sich 
das dünne, beim Fixieren etwas gegerbte Agarhäutchen im Wasser nicht 
ab, sondern haftet fest am Objektträger. Das Abwaschen in fließendem 
Wasser kann auch durch das Abwaschen in stehendem, aber oft zu wech- 
selndem Wasser ersetzt werden. 

Nach dem Abwaschen wurden die Präparate mit Eisenhämatoxylin 
nach HEIDENHAIN oder mit Gentianaviolett (Differenzieren mit Jod- 
lösung im Jodkali) oder durch Safraninlösung im Anilinwasser gefärbt. 
Nach der Differenzierung wurden die Präparate nach der üblichen Weise 
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entwässert und in Kanadabalsam eingeschlossen. Gute Ergebnisse sind 
dabei durch Anwendung von Nelkenöl mit Orange G zu erhalten. 

Jede dieser Färbung hat ihre Vorteile; mit Eisenhämatoxylin von 
HEIDENHAIN wird der generative Kern gut gefärbt, wobei sich das Zyto- 
plasma der generativen Zelle vom Zytoplasma des Schlauches deutlich 
abhebt. Zugleich wird aber der Inhalt der Pollenkörner oft so stark ge- 
färbt, daß innerhalb des Kornes kaum etwas zu unterscheiden ist. 
Gentianaviolett färbt nur die Chromosomen gut, was für die Beobach- 
tung des Verhaltens des Kernes im Pollenkorne sehr günstig ist ; zugleich 
ist aber in diesem Falle keine Beurteilung über das Verhalten des Zyto- 
plasmas der generativen Zelle möglich, da außer dem Chromatin alles 
farblos bleibt. Die Färbung mit Safraninlösung hat vielfach gute Er- 
gebnisse gezeitigt, doch sind damit so deutliche und klare Bilder wie mit 
Hämatoxylin nie zu erreichen. 

So angefertigte totale Präparate sind dünn genug, um sie mit Hilfe der 
Ölimmersion zu untersuchen. Hierbei stehen sie an Durchsichtigkeit und 
Klarheit gegen die Mikrotomschnitte kaum zurück. Auf einem Objekt- 
träger findet man gewöhnlich eine große Anzahl Pollenschläuche, die 
verschiedenste Teilungsphasen des generativen Kernes zeigen. 

Der Gedanke, die Pollenschläuche in toto zu färben und zu beob- 
achten, ist keinesfalls neu. Früher hat man sich dieses Verfahrens viel- 
fach bedient; in jüngster Zeit aber hat HERRIG (1919) bei seiner Unter- 
suchung des Keimens des Pollens von Butomus und Echeveria die Pollen- 
körner auf dem Deckglase in der feuchten Kammer keimen lassen und 
sie mit Anilinfarben gefärbt. Später scheinen ihn aber seine Präparate 
nicht mehr befriedigt zu haben, und zwar infolge ihrer ungenügenden 
Durchsichtigkeit. ‚Das anfangs von mir eingeschlagene Verfahren der 
Fixierung und Färbung ganzer Kulturen ließ in Bezug auf Klarheit und 
Durchsichtigkeit des Bildes, besonders der Mitosen, manches zu wün- 
schen übrig.‘ Die nächste Untersuchung (1922) über Lilium candidum 
hat er daher an Mikrotomschnitten ausgeführt. Die Pollenschläuche 
wurden ebenfalls auf künstlichen Substraten kultiviert. 

Bei meiner Untersuchung hatte ich keinen Grund, mich über un- 
genügende Durchsichtigkeit oder unvollkommene Klarheit zu beklagen. 
Besonders die Mitosen waren immer ganz klar und deutlich sichtbar. 


Material. 

Als Material für meine Arbeit habe ich frischen Pollen von mehreren 
Pflanzenarten verwendet. Im vorliegenden Aufsatze sind nur die Er- 
gebnisse meiner Beobachtungen an Pollenschläuchen von Convallaria 
majalis L., Galanthus nivalis L. und Hemerocallis flava L. angeführt. 
Convallaria majalis ist in der Umgebung von Moskau, wo ich mein fri- 
sches Material bezogen habe, eine ganz gewöhnliche Pflanze. Die blühen- 
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den Individuen von Galanthus nivalis habe ich auf den Märkten von 
Moskau gefunden, wohin sie aus Süd-USSR im März und April gebracht 
werden. Schließlich habe ich Hemerocallis flava, eine Gartenform, aus 
dem Botanischen Garten der I. Moskauer Universität erhalten können. 


Convallaria majalis L. 

Der frische Pollen von C. majalis keimt sehr gut auf einem Substrat 
aus Agar-Agar mit Zufügung von 10g Rohrzucker auf 100 cem de- 
stilliertes Wasser. Die Keimung der Pollenkörner und die Entwicklung 
der Pollenschläuche gehen nieht in gleichem Tempo vor sich, und in 
8—16 Stunden nach der Aussaat waren in den Schläuchen die Spermien 
in sehr verschiedenen Entwicklungsstadien zu beobachten. 

Die frühesten Teilungsschritte des gene- 
rativen Kerns finden bereits im Pollenkorn 
statt. Das Pollenkorn von C. majalis ist 
rundlich, etwa 30 4 breit. Es ist mit einem 
dichten, feinvakuolierten Zytoplasma ge- 
füllt. An Präparaten, die nach HEıpen- 
HAIN mit Eisenhämatoxylin gefärbt und 
stark genug differenziert waren, sind im 
Zytoplasma des Pollenkerns der vegetative 
Kern und die generative Zelle klar genug 4 
sichtbar. Einen bedeutenden Teil der gene- 1, 1, Pollenkern von Convalla- 
rativen Zelle nimmt der große ovale gene-  ria majalis in toto, aus der Kultur. 
rative Kern ein. Das Zytoplasma der gene- = Teac one 
rativen Zelle bekleidet ihn mit einer sehr mire loss 2 ER 
dünnen Schicht und ist in zwei lange ? ’ 
schwanzähnliche Endungen ausgezogen, so daß die ganze generative Zelle 
halbmondförmig aussieht. Das Zytoplasma der generativen Zelle sieht 
feinkörniger und dichter aus als das Zytoplasma der vegetativen Zelle. 
Das Zytoplasma beider Zellen, der generativen sowie der vegetativen, 
fällt unter der Wirkung des Fixiermittels etwas zusammen, so daß 
zwischen den beiden Zellen eine schmale helle Zone entsteht. Diese 
Zone ist später im Pollenschlauche noch gut bemerkbar und pflegt die 
Grenze zwischen dem Zytoplasma des Pollenschlauches und dem der 
generativen Zelle recht scharf anzudeuten. Der vegetative Kern des 
Pollenkornes bleibt meist rundlich und läßt sich mit den üblichen 
Färbungsmitteln kaum färben. 

Bei dem generativen Kern setzen die ersten Teilungsschritte schon 
im Pollenkorne ein, man findet hier das Stadium der frühen Prophase 
(Abb. 1). In diesem Stadium ist er meist oval und mit einem dichten 











1 Alle Abbildungen sind mit Ölimmersion Zeiss 1/12, Komp.-Okularen 4, 8 
und 18 und Abbeschem Zeichenapparat gezeichnet. Tubus 160 mm lang. 
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Knäuel gut färbbarer fadenförmiger Chromosomen dicht ausgefüllt. So 
gestaltet dringt die generative Zelle in den Pollenschlauch. 

Der Pollenschlauch der Maiblume ist etwa 7 u breit und hat eine be- 
deutende Länge. Die allerlängsten der vielen Pollenschläuche, die ich zu 
sehen bekam, waren 3,5 mm und länger, besaßen also eine Länge, welche 
die des Griffels merklich übertraf. In dem Pollenschlauch angelangt, 
zieht die generative Zelle ihre langausgezogenen Endungen ein, wobei 
sie beträchtlich an Größe zunimmt, so daß sie das ganze Lumen des 
Pollenschlauches fast erfüllt. Diese Größenzunahme geschieht wesent- 
lich auf Kosten des Zellkernwachsens, wodurch sich die auch vorher sehr 
dünne Zytoplasmaschicht noch mehr verdünnt und endlich sogar kaum 
merklich wird. Die prophasigen Chromatin-Fäden werden dabei im 
generativen Kern viel lockerer gelagert. Bald darauf fangen die Chro- 
mosomen an ihre typische Form zu gewinnen, und der Kern geht in 
die Metaphase über (Abb. 2 und 3). In diesem Stadium sind die 
Chromosomen ihrer Gestalt nach den Chromosomen der somatischen 





Abb. 21. Pollenschlauch von Convallaria majalis. Generativer Kern in der Metaphase der 
Vergr. 1300 X. 


Mitose ähnlich; sie bilden aber keine regelmäßig orientierte Kernplatte, 
sondern strecken sich innerhalb der generativen Zelle ziemlich frei aus. 
Diese Erscheinung wird vor allem durch die Raumverhältnisse, in erster 
Linie wohl durch das kleine Lumen des Pollenschlauches bedingt. In 
diesem Teilungsschritte ist es möglich, etwa 16 Chromosomen zu zählen, 
von denen ein Chromosom besonders lang ist und eins einen trabanten- 
artigen Anhang führt. Manche Chromosomen sind längsgespaltet. 

Die Tochterchromosomen weichen gegen die beiden Zellpole aus- 
einander und nehmen dabei mancherlei Formen an, ähnlich wie es auf 
der Abb. 4 dargestellt ist. Während der Anaphase der Teilung bildet 
das Zytoplasma der generativen Zelle die gemeinsame Hülle, welche 
die Tochterkerne umschließt. Die achromatischen Spindelfasern oder 
irgendeine andere Filarstrucktur des Zytoplasmas habe ich überhaupt 
in keinem Teilungsstadium des generativen Kerns bei C. majalis beob- 
achten können. Ebenfalls gelang es mir nicht, irgendeine Spur einer 
Scheidewandanlage zwischen den beiden Tochterkernen zu finden. 


1 Alle Aufnahmen sind mit Hilfe der Mikrophotokamera Reichert mit der 
Ölimmersion 2 mm Zeiss gemacht. 
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Später drängen sich die Chromosomen an den Polen immeı mehr zu- 
sammen, so daß die Umrisse der einzelnen Chromosomen gänzlich ver- 
schwinden. Die neugebildeten Tochterkerne sehen nun wie zwei dichte 
dunkelgefärbte Klumpen aus, was für die Telophase ganz charakteri- 
stisch erscheint (Abb. 5). 

Das Zytoplasma umgibt auch die beiden Tochterkerne mit emer 
gemeinsamen Hülle; in diesen Stadien scheint es aber seine Spannkraft 
zu verlieren und ist etwas zusammengezogen. Das Pollenschlauchplasma 

v.K. 





Abb. 6. 
Abb. 3. Pollenschlauch von Convallaria majalis in toto. Der generative Kern in der Metaphase 
der Teilung. Vergr. 1250 x. — Abb. 4. Convallaria majalis. Der generative Kern in der Anaphase. 
Vergr. 1250 X. — Abb. 5. Convallaria majalis. Spermakerne in der Telophase. Vergr. 1250 X. — 
Abb.6. Convallaria majalis. Spermakerne in der späten Telophase. Vergr. 1250 X. 


scheint in die Höhlung einzudringen, welche früher mit dem generativen 
Zytoplasma erfüllt war, so daß die Tochterkerne bisweilen nur durch 
eine feine plasmatische Brücke verbunden erscheinen. Später zerreißt 
die Zytoplasmabrücke, welche die beiden Tochterkerne verband, so daß 
diese nun vom Pollenschlauchplasma voneinander getrennt werden. 
Jeder Tochterkern liegt jetzt also frei von einer eigenen Zone des ,,ge- 
nerativen‘‘ Plasmas umgeben. Die dichten Chromosomenanhäufungen 
werden wieder lockerer, so daß sich die einzelnen Fäden unterscheiden 
lassen, die, wie Abb. 6 zeigt, perlenschnurartig aussehen. 

Dieses Stadium geht der endgültigen Gestaltung der Spermakerne 
voraus. Das Chromatin, das hier perlschnurartig verteilt ist, wird all- 
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mählich feinkörnig und bildet zuletzt ein feinmaschiges Netzwerk über 
den ganzen Kern. Hand in Hand mit der Auflockerung des Chromatins 
nehmen die Kerne augenscheinlich an Karyolymphe zu und werden 
darauf etwas in die Länge gedehnt. 

Auf Abb. 7 sind beide vollkommen ausgebildete Spermien dargestellt. 
Sie sehen länglich oval aus. Das Chromatin ist in ihnen als ein fein- 
körniges Netzwerk gestaltet. Um jeden Kern sehen wir eine sehr schmale 
Zone aus eigenem Zytoplasma. Dieses Plasma ist vom Pollenschlauch- 
plasma durch eine ziemlich breite durchsichtige Zone getrennt, welche, 
wie oben erwähnt, durch ein unregelmäßiges Zusammenziehen bei der 
Fixierung beider Plasmen entstanden ist. Diese Plasmareste der genera- 
tiven Zelle scheinen von kurzer Ealenplaner zu sein, denn zuletzt 





Abb.7. Convallaria majalis. Spermakerne vollkommen ausgebildet. Reste des generativen Plasma 
um den Kernen noch bemerkbar. Vergr. 1250 X. 


können wir nur zwei nackte Spermakerne unterscheiden, die im Zyto- 
plasma des Pollenschlauches liegen. Dann ist zwischen den letzteren 
und dem Pollenschlauchplasma keine helle Zone mehr zu finden (Abb. 7). 


Der vegetative Kern pflegt gewöhnlich früher als die generative 
Zelle aus dem Pollenkorn in den Pollenschlauch einzutreten; letztere 





Abb. 8. Convallaria majalis. Beide nackte Spermakerne unmittelbar in dem Zytoplasma des 
Pollenschlauches. Vergr. 1250 X. 
folgt ihm, immer in seiner Nähe bleibend. Im Pollenschlauch nimmt der 
vegetative Kern stark an Größe zu und wird, je nach den räumlichen 
Umständen, verschiedenartig gestaltet. Ich konnte ihn im Pollen- 
schlauch bis zu den späteren Stadien beobachten, was auf Abb. 8 dar- 
gestellt ist. Es sei aber betont, daß er in diesen Stadien weniger deutlich 
hervortritt, als in den früheren, so daß er bisweilen sich kaum unter- 
scheiden läßt. Möglicherweise ist es das Zeugnis seiner gänzlichen Zer- 
störung. 
Galanthus nivalis L. 


Auf künstlichem Agar-Agar-Substrat, mit 12g Rohrzucker auf 
100 com Wasser, fangen die Pollenkörner von @. nivalis 4—5 Stunden 
nach der Aussaat an zu keimen. Wenn solche Präparate nach Verlauf 
weiterer 20—24 Stunden fixiert werden, sind Pollenschläuche in den 
verschiedensten Entwicklungsstadien zu beobachten. Die ersten Tei- 
lungsschritte des generativen Kerns von @. nivalis finden, wie bei 
Convallaria majalis, schon im Pollenkorn statt. Die Pollenschläuche 
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des Schneeglöckchens sind im Durchmesser 7—11 y breit. Sie sind mit 
einem grobkörnigen, vakuoligen Plasma erfüllt, in dem die generative 
Zelle erst die Prophasen zeigt. 

Die generative Zelle von @. nivalis stellt nach ihrem Austritt aus dem 
Pollenkorn einen länglich-ovalen Körper dar, welcher in seinem feinen, 
durchsichtigen Zytoplasma den Kern birgt. Die den Kern gerade an- 
liegende Zytoplasmaschicht ist dermaßen dünn und durchsichtig, daß 
sie sich meistens jeder Beobachtung entzieht, so daß der Kern in einer 
optisch ganz leeren Zone zu liegen scheint. Nur in seltenen Fällen ist 
diese Zytoplasmaschicht ganz deutlich zu beobachten (Abb. 12). 

Anfänglich treffen wir den gerierativen Kern in der Prophase seiner 
Teilung. In diesem Stadium sieht er wie ein dichter Knäuel aus, worin 
die einzelnen Elemente kaum zu unterscheiden sind (Abb. 9). Der vege- 
tative Kern geht gewöhnlich der generativen Zelle etwas voraus. Er 
hat unregelmäßige und unkonstante Umrisse und führt verschiedene mit 
Hämatoxylin färbbare Einschlüsse in sich. 





Abb.9. Pollenschlauch von Galanthus nivalis. Der generative Kern in der Prophase. 
Vergr. 800 X. 


Die Lage des vegetativen Kerns kann sehr verschieden sein: der 
Kern kann der generativen Zelle vorauseilen, wie es meistens der Fall 
ist, kann ihr aber auch nachfolgen (Abb. 19, der Pfeil gibt die Wachs- 
tumsrichtung des Schlauches an), oder sogar unmittelbar neben ihr 
liegen (Abb. 10). In letztem Falle wird der zwischen der generativen Zelle 
und der Zellwand des Pollenschlauches eingeklemmte Kern stark in die 
Länge gezogen und an den zusammengedrückten Stellen stark verjüngt. 
Ein derartiges Verhalten des vegetativen Kerns ist von WYLIE (1924) im 
Pollenschlauch von Vallisneria spiralis beschrieben und von mir auch 
bei manchen anderen Pflanzen beobachtet worden, so daß es keine sel- 
tene Erscheinung zu sein scheint. Die Form des vegetativen Kerns wird 
überhaupt allein durch die räumlich-mechanischen Verhältnisse (den von 
der generativen Zelle ausgeübten Druck, die Plasmaströmung usw.) 
bedingt. Dasselbe zeigten mir auch vorläufige Beobachtungen an man- 
chen anderen Pflanzen, wie Convallaria majalis, Scilla cernua, Delphi- 
nium hybridum u.a. 

Die generative Zelle scheint dagegen in früheren Teilungsstadien des 
Kerns ihre typische Gestalt zu bewahren. Dieses Verhalten geht sehr 
gut aus Abb. 10 hervor. 

Die generative Zelle nimmt während der Prophase etwas an Größe zu. 
Auch der Kern wird vergrößert, wodurch die Chromosomen freier zu 
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liegen kommen. Der Kern stellt jetzt eine sehr lockere Verflechtung 
langer, dunkelgefärbter Fäden-Chromosomen dar (Abb. 10). Meist kommt 
auch die Längsspaltung der Chromosomen zum Vorschein. In diesem 
Falle sehen einzelne Chromosomen in der frühen Metaphase wie paar- 
weise umeinander gewundene feine Fäden aus, wie es auf Abb. 11, 12 





Abb. 10. Galanthus nivalis. Der vegetative Kern (v. K.), von der generativen Zelle an die Pollen- 
schlauchwandung gedrängt, bildet Anschwellungen an beiden freien Endungen. Vergr. 800 X. 


und 13 dargestellt ist. Solch ein Umeinanderwinden der Tochter- 
chromosomen ist auch den somatischen Mitosen eigen, in den frühen 
Metaphasen der Kernteilung im Pollenschlauch kommt es aber zu einem 
überaus scharfen Ausdruck. Eine der wichtigsten Ursachen davon ist 
wohl der Umstand, daß die Chromosomen von G. nivalis im Pollen- 
v. K. 





F ; we 
Abb. 11. Galanthus nivalis. Generativer Kern in der frühen Metaphase. Vergr. 800. 


schlauche auBerordentlich viel langer als in irgendeinem anderen Organ 
dieser Pflanze sind. Immerhin ist dieses Umeinanderwinden nur wenig 
beständig, denn bald darauf sehen wir die Tochterchromosomen paar- 
weise parallel angeordnet und perlschnurartig gestaltet (Abb. 14 und 
17). Dieser perlsch:urartigen Chromatinanordnung legen manche 





se 


Abb. 12. Galanthus nivalis. Generativer Kern in der frühen Metaphase. Vergr. 1250 X. 


Forscher eine große Bedeutung bei, indem sie meinen, daß die Zahl 
der Chromatinperlen (,,Chromomeren“) für jedes bestimmte Chro- 
mosom konstant ist (BEeLLING 1928, Gerrzer 1929). Ich kann das 
nicht bestätigen und möchte kaum glauben, daß bei so langen und ge- 
krümmten Chromosomen, wie bei denen von Galanthus nivalis, es mög- 
lich ist, die Chromomerenzahl festzustellen. Diesen perlschnurartigen 
Bau der Chromosomen kann man nicht nur in Metaphasen beobachten, 





——— | —— Rn 








umso. 
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sondern bisweilen auch später — in Anaphasen und Telophasen. In der 
Metaphase wird es leicht, festzustellen, daß alle Chromosomen zwei- 
schenkelig sind. Die Verbindungsstelle beider Schenkel ist bei jedem 





Abb. 13. Pollenschlauch von Galanthus nivalis. Generativer Kern in der frühen Metaphase 
der Teilung. Chromosomen fadenförmig paarweise unden. Der vegetative Kern 
der generativen Zelle etwas voraus. Vergr. 1300 X. 





Chromosom durch das Vorhandensein einer achromatischen Querritze 
gekennzeichnet (Abb. 18). 

Eine regelmäßige Kernplatte wird in diesem Falle ebensowenig wie 
bei Convallaria majalis gebildet. Das auf der Abb. 17 dargestellte Tei- 





Abb. 14. Galanthus nivalis. Generativer Kern in der späten Metaphase der Teilung. Vergr. 1300 X. 


lungsstadium scheint der letzte Teilungsschritt vor dem Auseinander- 
weichen der Chromosomen gegen die Zellpole zu sein. In diesem Zu- 
stand sind zwölf Chromosomen ziemlich leicht zu zählen. In der Ana- 
phase bilden die Tochterchromosomen mancherlei Figuren, wie es auf 





Abb. 15. Galanthus nivalis. Generativer Kern in Anaphase. Vergr. 1100 X. 


der Abb. 19 dargestellt ist. Ferner werden die Chromosomen an den 
Polen mehr und mehr zusammengedrängt und bilden allmählich Toch- 
terkerne — eigentliche Spermakerne — aus (Abb. 15, 16, 20 und 
21, 22 und 23), welche sich allmählich immer mebr abrunden. Das 
Chromatin verteilt sich dabei knäuelförmig, wie es oft in den Prophasen 
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| zu beobachten ist. Die helle Zone, welche die äußerliche Grenze der 
generativen Zelle umgibt, scheint im Laufe der Mitose die unreifen 





Abb. 16. Galanthus nivalis. Generativer Kern in der späten Anaphase der Teilung. Vergr. 1300 X. 


Spermien mit einer gemeinsamen Hülle zu bekleiden. In den spätesten 
von allen beobachteten Stadien sehen beide Spermien aus, als ob sie in 
einer gemeinsamen Vakuole eingebettet wären (Abb. 22 und 23). 





11.10. 11. 
Abb. 17. Galanthus nivalis. Metaphase des generativen Kerns. Chromosomenzahl12. Vergr. 1250 X. 


Damit scheint aber der Vorgang nicht abzuschließen. Mehrere Bilder 
zeigten mir, daß spätere Stadien bei @. nivalis ähnlich wie bei Conval- 


Ach.R. ~~ 


Ach.R. 


Abb. 18. Einzelheit aus der Abb. 17. Zwei Chromosomen 
aus der Metaphase. Chromosomen perlschnurartig. Achro- 
matische Ritze — Ach.R, Vergr. 2500 X. 


v.K. 


laria majalis verlaufen 
(Abb. 24 und 25). Das 
gestattet mir, mit mehr 
Zuversicht zu behaup- 
ten, daß bei Galanthus 
nivalis ebenso wie bei 
Convallaria majalis nack- 
te Spermakerne gebildet 
werden. 


Abb. 19. Galanthus nivalis. Generativer Kern in der Anaphase der Teilung. Der vegetative 
Kern (v. K.) folgt der generativen Zelle (der Pfeil bezeichnet die Wachstumsrichtung des Schlauches). 


Vergr. 800 x. 
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Abb.20. Galanthus nivalis. Spätere Anaphase. Vergr. 800 X. 


Abb. 21. Galanthus nivalis. Frühe Telophase. Vergr. 800 X. 








Abb. 23. Galanthus nivalis. Generativer Kern in der späten Telophase. Beide neugebildete Kerne 
liegen innerhalb einer gemeinsamen hellen Zone des Zytoplasmas der generativen Zelle. 
Vergr. 1300 X. 








Abb. 24. Galanthus nivalis. Die neu entstandenen Kerne weit auseinander gerückt. Das Zytoplasma 
der generativen Zelle zwischen denselben in eine schmale Brücke gedehnt. Vergr. 800 X. 


Abb. 25. Galanthus nivalis. Das Zytoplasma der generativen Zelle zwischen den Kernen zerrissen. 
Jeder Kern liegt abgesondert, von einer hellen Zone umgeben. Vergr. 800 X. 
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Einmal gelang es mir, im Pollenschlauch von @. nivalis fünf Kerne 
zu beobachten — einen vegetativen und zwei Paar Spermakerne. Die 
beiden Spermakernpaare befanden sich im Pollenschlauche vonein- 
ander weit entfernt, so daß jedem seine eigene Zytoplasmazone zugewie- 


sen war. 
Hemerocallis flava. 


Die Pollenkörner von Hemerocallis flava, auf einem Substrat von 
Agar-Agar mit 10—12 g Rohrzucker auf 100 ccm Wasser ausgesät, fingen 
sehr bald, und zwar schon nach einigen Minuten zu keimen an, indem sie 





Abb. 26. Pollenschlauch von Hemerocallis flava. Prophase des generativen Kerns. Vergr. 1250 X. 


Pollenschläuche im Durchmesser von 13—16 u erzeugten. In den nach 

5—6 Stunden nach der Aussaat fixierten Schläuchen waren bereits die 

Ergebnisse der Teilung des generativen Kerns zu beobachten. Das An- 
wachsen des Pollenschlauches geht sehr rasch vor sich 
und wird von einer schnellen Rotationsbewegung des 
Plasmas begleitet. Diese Wachstumsgeschwindigkeit 
des Pollenschlauches kann vielleicht mit der beträcht- 
lichen Länge des Griffels in Zusammenhang gebracht 
werden. 

Bei Eintritt in den Pollenschlauch besitzt die 

- generative Zelle die Form einer Spindel. Der große 
ovale Kern, der jetzt im Prophasenstadium ist, liegt 
in deren mittlerem, also breiterem Teile. Der vege- 
tative Kern — ein großer Körper von unbestimmter 
Form — geht im Pollenschlauche der generativen 
Zelle etwas voraus, bleibt aber in ihrer unmittelbaren 
Nähe (Abb. 26). 

Im Gegensatze zu dem, was wir bei Convallaria 
majalis und Galanthus nivalis finden, nimmt die 
generative Zelle von Hemerocallis flava nur einen 
kleinen Teil des Pollenschlauchlumens ein. Der Druck, 

den die Pollenschlauchwände auf die generative Zelle von Convallaria 

majalis, Galanthus nivalis u.a. ausüben, fehlt also bei Hemerocallis 
flava völlig. Daher begegnet die Teilung ihres generativen Kernes den- 
selben mechanischen Verhältnissen, die in den breiten Zellen der Soma- 
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gewebe oder des Archesporiums herrschen. Dieser Umstand gibt sich 
fürs erste in der Chromosomenlage bei der Kernteilung kund. Während 


die Chromosomen des genera- 
tiven Kerns von Galanthus niva- 
lis, Convallaria majalis u. a. in 
der Metaphase der Teilung keine 
bestimmte Anordnung einneh- 
men, bilden die Chromosomen 
von Hemerocallis flava eine regel- 
rechte Kernplatte. Da die Tei- 
lungsachse des generativen Ker- 
nes in die Längsrichtung des 
Pollenschlauches fällt, zeigt sich 
uns die Kernfigur stets von der 
Seite (Abb. 27). 

Auch die Chromosomenform 
ist bei Hemerocallis flava der der 
Somamitosen ähnlich. Ferner 
sind hier in Metaphasen und 
frühen Anaphasen die Fasern- 
bündel der achromatischen Spin- 
del, die den Chromosomen an- 





Abb. 28. Pollenkorn und Pollenschlauch von He- 
merocallis flava. Generativer Kern in der frühen 


. Die Chromosomen bilden eine regel- 


rechte Kernplatte. Die Umrisse der generativen 


Zelle gut wahrnehmbar. Vergr. 600 X. 





Abb. 29. Hemerocallis flava. Zweikernige generative Zelle. Vergr. 1250 X. 


heften, ganz deutlich sicht- 
bar, was ich niemals bei 
einer anderen Pflanze fin- 
den konnte (siehe Abb. 27 
und 28). 

Die Tochterchromoso- 
men weichen gegen die Pole 
der generativen Zelle aus- 
einander, wo sie zwei Kerne 
bilden, von einem gemein- 
samen Zytoplasma umge- 
ben (Abb. 29 und 30). 





Abb. 30. Hemerocallis flava. Generativer Kern geteilt. Beide 
Tochterkerne im gemeinsamen Zytoplasma. Vergr. 600 x. 
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Das Chromatin der Tochterkerne ist bandförmig geordnet, was diesem 
Stadium eine gewisse Ähnlichkeit mit der Prophase verleiht (Abb. 29). 
Der Nukleolus fehlt. 
Das Zytoplasma dieser zweikernigen Zelle teilt sich, wodurch zwei 
nebeneinanderliegende männliche Zellen zustande kommen. Diese 
Spermazellen sind spindelförmig, ihre Endungen sind zugespitzt. Die 
Kerne sind leicht oval, sie liegen im breiteren mittleren Teile der Zellen 
(Abb. 31). 





Abb. 31. Hemerocallis flava. Zwei was Spermazelin im Zytoplasma des Pollenschlauches. 


Allgemeine Übersicht und Schlußfolgerungen. 

Wie oben erwähnt, ist die Literatur über die Spermienbildung bei 
den Angiospermen bei weitem nicht umfangreich. Besonders gilt das 
für jene Fälle, wo die Teilung des generativen Kerns und die Spermien- 
bildung erst im Pollenschlauche vor sich gehen. Lilium Martagon ist die 
einzige Pflanze, für die dieser Vorgang erschöpfend untersucht wurde. 
Unter vielen Arbeiten, die an dieser Pflanze ausgeführt sind (Kokr- 
NICKE 1906, STRASBURGER 1908, NAWASCHIN 1909), ist die Untersuchung 
von NAWASCHIN die am meisten erschöpfende. Der Teilungsvorgang 
des generativen Kerns und die Degenerationserscheinungen in der gene- 
rativen Zelle sind in der betreffenden Arbeit mit einer bemerkenswerten 
Vollkommenheit und Ausführlichkeit von den jugendlichsten Stadien 
an bis zum Endstadium verfolgt. 

Während alle diese Forscher über das Endergebnis dieses Vorgangs 
durchaus einig sind, indem sie Lilium Martagon ganz einstimmig nackte 
Spermakerne zuschreiben, gehen ihre Meinungen über manche Einzel- 
heiten des Vorganges auseinander. So nimmt z. B. KOERNIOKE an, daß 
die Zerstörung des Zytoplasmas der generativen Zelle bereits in sehr 
frühen Teilungsstadien des generativen Kerns vor sich geht. STRAS- 
BURGER glaubt diesen Vorgang auf einen späteren Zeitpunkt verlegen 
zu müssen, wobei er hervorhebt, daß das männliche Zytoplasma kaum 
die Metaphase seines Kerns überlebt. NAWASCHIN behauptet aber ganz 
bestimmt, daß das endgültige Verschwinden des männlichen Zyto- 
plasmas erst dann stattfinde, wenn die Spermakerne bereits ganz aus- 
gebildet sind. In seiner Arbeit führt er mehrere Bilder an, welche die 
„schaumartigen‘‘ Körper und den eigentlichen Zerfall des männlichen 
Zytoplasmas illustrieren. 
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WELSFORD (1914) zeigt, daß die Spermakerne von Lilium Martagon 
und L. awratum sehr lange mit Zytoplasma bekleidet bleiben und erst 
vor dem Eintritt in den Embryosack ihre Plasmaschicht verlieren. 
Manche andere Verfasser zeigen ebenfalls, daß im Pollenschlauch einiger 
Angiospermen gut abgegrenzte Spermazellen entstehen (LAGERBERG 
1909). 

Wenn ich nun zu meinen eigenen Beobachtungen übergehe, so muß 
ich zunächst betonen, daß im Pollenschlauche von Canvallaria majalis 
und Galanthus nivalis als Ergebnis der Teilung der generativen Zelle ein 
Paar nackte Spermakerne gebildet werden. Während der Entwicklung 
der letzteren findet bei diesen beiden Pflanzen eine Art Degeneration 
des generativen Zytoplasmas statt. Es ist mir leider nicht gelungen, die 
Einzelheiten dieser Degeneration, wie z. B. die „schaumartigen‘ Körper 
usw., die NAWASCHIN bei Lilium Martagon beobachtete, zu verfolgen. 
Ich habe nur eine allgemeine Verringerung der männlichen Plasmamasse, 
ohne besondere Strukturveränderung, und ihr endgültiges Schwinden 
bei Convallaria majalis feststellen können. 

Das männliche Zytoplasma der beiden genannten Pflanzen wird für 
gewöhnlich während seiner Degeneration an irgendeiner Stelle zwischen 
den beiden neugebildeten Kernen ausgedehnt und verjüngt, bis es endlich 
ganz zerreißt, in der Art, wie es in den Abb. 6, 24 und 25 abgebildet ist. 

Die Degeneration des Zytoplasmas bei C. majalis und @. nivalis gibt 
sich bei der friihen Telophase kund, sein endgiiltiges Verschwinden aber 
findet bei C. majalis erst zur Zeit statt, wenn die Spermakerne bereits 
ganz ausgebildet sind. 

Im Gegensatze dazu sehen wir bei Hemerocallis flava gut ausgepragte 
spindelférmige Spermazellen, die solchen im Pollenkorne mancher ande- 
rer Pflanzen sehr gleichen. 

Die Form der Chromosomen bei der Teilung des generativen Kerns 
im Pollenschlauche bei Galanthus nivalis ist dem, was STRASBURGER, 
NAWASCHIN, WELSFORD u.a. für Lilium Martagon darstellen, im hohen 
Grade ähnlich; sie sind sehr lang und perlschnurartig. Bei Convallaria 
majalis und Hemerocallis flava gleichen die Chromosomen ihrer Form 
nach denen der somatischen Mitosen!. 

In der Metaphase der Teilung des generativen Kerns bilden die Chro- 
mosomen von Galanthus nivalis und Convallaria majalis keine regel- 
mäßige Kernplatte. Bei Hemerocallis flava finden wir aber in der Meta- 
phase eine durchaus regelrechte Kernplatte, genau so wie sie bei den 
Somazellen zu beobachten ist. 


1 Die ,,somatische“ Form der Chromosomen habe ich ebenso bei der Teilung 
des generativen Kerns im Pollenschlauche vieler Pflanzen beobachtet, z. B. von 
Delphinium hybridum, Scilla cernua, Lathyrus odoratus u. a. 
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Bei der Teilung des generativen Kerns von Hemerocallis flava werden 
Faserbündel der achromatischen Spindel gebildet, was bei anderen 
Pflanzen nie beobachtet wurde. 

Meine Beobachtungen von Pollenschläuchen, die auf künstlichem 
Substrate kultiviert wurden, dürfen wohl keinen Anspruch auf Unfehl- 
barkeit erheben. Die einfache Methodik bei der Herstellung der Präpa- 
rate und die Deutlichkeit der zu beobachtenden Bilder lassen mich aber 
die Hoffnung hegen, daß die hier beschriebene Methode der Totalunter- 
suchung weitere Anwendung in künftigen Untersuchungen oder De- 
monstrationen finden könne. Ebenso hoffe ich, daß diese Methode ge- 
wisse Vorteile für Genetiker und Züchter haben kann; denn in gewissen 
Fällen, besonders bei Untersuchung von Arthybriden, kann nur die Er- 
forschung des männlichen Gametophyten bis zum Ende seiner Entwick- 
lung manche Streitfragen (z. B. Sterilitätsursachen) entscheiden. 


Diese Arbeit habe ich im Laboratorium für Exp. Evolution des 
Forschungsinstituts Timiriasew, unter der Leitung von Akad.-Prof. S.G. 
NAWASCHIN ausgeführt. Es ist mir eine angenehme Pflicht, Herrn Prof. 
S.G. NAwASCHIN meinen tiefsten Dank für seine gefällige Zuvorkommen- 
heit und seine werten Ratschläge auszusprechen, die mir während mei- 
ner Arbeit zuteil wurden. 
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CHROMOSOMENUNTERSUCHUNGEN BEI GRAMINEEN. 
Von 
GEORG KATTERMANN. 
Mit Tafel I—V. 
(Eingegangen am 12. März 1930.) 


Einleitung. 

Auf Chromosomenforschung in der Familie der Gramineen beziehen 
sich bereits eine Anzahl wichtiger Arbeiten anderer Untersucher. Im 
Vordergrund des allgemeinen Interesses stehen naturgemäß jene Ver- 
öffentlichungen, die sich den Chromosomenverhältnissen der wichtigen 
Getreidearten und ihrer Bastarde einschließlich des Maises widmeten. 
(Literatur bei TıscHLER 31, SCHÜRHOFF 28 und BLEIER 5.) Daran 
schließen sich von neueren Untersuchungen die Bearbeitung der systema- 
tischen Karyologie der Gattung Festuca durch Lewrrzky und KuzmINA 
(23), dann die überaus wertvolle Arbeit STAHLINs (29), die uns unter 
anderem die Kenntnis der somatischen Chromosomenzahlen vieler Ver- 
treter der Festucaceae und Hordeeae vermittelt hat, und schließlich noch 
eine jüngst erschienene Arbeit von CHURCH (10), die über die meiotischen 
Teilungen in den P.M.-Zellen einer Anzahl Arten aus verschiedenen 
Tribus berichtet. Von anderen Arbeiten bleiben die Mitteilungen zu er- 
wähnen, deren Ergebnisse man kurz zusammengefaßt bei TISCHLER (31), 
SCHÜRHOFF (28) und GAISER (13) wiederfinden kann, sowie die von 
FAwoRsK1 (12) über Lolium und endlich die von GRIFFITHS (14), Evans (11) 
und DE LITARDIERE (24). 

Trotz all der durch diese Arbeiten bekannt gewordenen RE 
ist das interessante Gebiet der Chromosomenuntersuchungen in der Fa- 
milie der Gramineen bei weitem nicht erschöpft. Die vorliegende Arbeit 
beabsichtigt deshalb einen Beitrag zur Kenntnis der zytologischen Ver- 
hältnisse einiger Arten unter hauptsächlicher Berücksichtigung der mei- 
otischen Teilungen in den P.M.-Zellen zum Zwecke der Chromosomen- 
zählung vorzulegen. 

Obwohl man sich bewußt ist, daß Chromosomenzählungen vielfach 
vorläufig nur statistisches Interesse besitzen, solange sie nicht etwa als 


diagnostisches Hilfsmittel in der Systematik oder zur Klärung phylo- 
2* 
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genetischer Fragen — siehe TISCHLER (32) — verwendet werden können, 
so müssen Chromosomenzahlen und Chromosomengruppierungen wäh- 
rend der Meiosis in P.M.-Zellen doch bekannt, gegebenenfalls auch indi- 
viduelle Merkmale von Einzelchromosomen erforscht werden, damit man 


sichere Grundlagen für weitergehende Untersuchungen in die Hand 
bekommt. 
Methodisches. 


Die Arbeitsmethoden, mit deren Hilfe man in die feinere Struktur 
der Zelle rasch Einblick gewinnen kann, haben sich in neuerer Zeit be- 
sonders ausgebildet. Neben der langwierigen Mikrotomtechnik haben 
sich für Chromosomenforschung gut geeignete, relativ einfach und rasch 
zum Ziele führende Methoden ausarbeiten lassen, insbesondere die von 
BELLING (6, 8) und von Hertz (16) beschriebenen. 

Da sich im Verlauf der vorliegenden Untersuchungen zufällig eine 
Verbesserung des „Hertz-Verfahrens‘ zur Chromosomentinktion ergab, 
die beim Studium meiotischer Teilungen in den P.M.-Zellen gute Dienste 
leistete, soll die neue Methode, die sich an die beiden genannten anlehnt, 
beschrieben werden. Sie dürfte den Methoden von BELLING und Heırz 
gegenüber einige Vorteile besitzen. 

Die Vorschrift der von Hxrrz 1926 beschriebenen Schnellfärbemethode für 
Chromosomen lautet kurz folgendermaßen: Fixierung der Objekte in heißem 
Carnoy-Gemisch und Färbung von Zupfpräparaten daraus mittels Karminessig- 
säure (40%ige Essigsäure heiß mit Karmin gesättigt). 

Der hier befolgte Arbeitsgang: Man entfernt aus jungen Blütenständen des zu 
untersuchenden Grases einige Ährchen, präpariert aus den Ährchen Antheren 
heraus, und sucht nach in Reifeteilung begriffenen P.M.-Zellen, indem man der 
Reihe nach verschieden alte Pollenbeutel in Karminessigsäure zerdrückt und 
unter dem Mikroskop durchsucht. Brauchbare Antheren aus geeigneten Blütchen 
fixiert man so, wie es HErrz vorgeschrieben hat. Jedoch soll man beim Fixieren 
der Objekte in heißem Carnoy-Gemisch über dem Sparbrenner Aufkochen ver- 
meiden, weil sonst die Chromatinsubstanz erheblich aufquillt. Dabei können nach 
meiner Beobachtung leicht auch Chromosomen miteinander verkleben, so daß 
man unklare Bilder bekommt. 

Die Fixierung ist vollendet, wenn die Pollenbeutel vollständig ausgebleicht 
sind. Bei so kleinen Organen, wie es Antheren sind, ist das in wenigen Minuten 
geschehen. Man kann dann sofort färben. 

Zum Färben bereitet man saubere Deckgläschen vor. Auf eines bringt man 
mittels Pipette einen großen Tropfen Karminessigsäure, fischt einige Antheren 
aus dem Fixiergefäß heraus und bringt diese unverletzt direkt in die Färbeflüssig- 
keit. Dann faßt man das Deckglas mit einer geeigneten Pinzette, fügt möglichst 
viel Karminessigsäure zu, ohne jedoch die Pinzette mit zu benetzen und erwärmt 
schließlich über der Sparflamme bis zum Kochen. Gleichzeitig hält die andere 
Hand ein Stahllanzett oder eine Stahlnadel und rührt mehrere Male damit, bevor 
die Essigsäure verdampft. 

Durch die Berührung der Stahlnadel mit heißer Essigsäure bilden sich 
unter Beteiligung des Kisens und des Karmins Trübungen, die von einer 
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tiefvioletten Verbindung beider Stoffe herrühren, welche ‚in statu nas- 
cendi‘ ganz besonders gut und rasch in die Antheren einzudringen ver- 
mag und eine tadellose Färbung des Chromatins hervorruft. Zur Illu- 
strierung mögen die beigegebenen Mikrophotographien (Taf. I) dienen. 

Selbstverständlich darf die Karminessigsäure beim Kochen nicht völlig ver- 
dampfen, sondern in dem Augenblick, in dem sich aus der Karmineisenverbindung 
ein kristallinisches Häutchen zu bilden beginnt, ist ein zweites Mal Karminessig- 
säure zuzugeben und das Kochen unter ständiger Hin- und Herbewegung des 
Deckglases zu wiederholen. 

Meist genügt bei kleinen Gramineenantheren oder auch bei anderen kleinen 
Objekten das zweimalige Kochen auf die beschriebene Weise. Größere Antheren, 
z. B. die des Roggens, muß man länger kochen, um eine günstige Farbwirkung 
zu erzielen. Die Untersuchung der in Essigsäure sauber gewaschenen Objekte 
erfolgt in reiner 40%iger Essigsäure, nachdem man durch Druck aufs Deckgläs- 
chen die P.M.-Zellen aus der Anthere herausgequetscht hat. 


Bekanntlich hatte BELLING (6, 8) bei den von ihm beschriebenen Me- 
thoden zur Färbung der Chromosomen in P.M.-Zellen im einen Fall 
auch mit Stahlinstrumenten, jedoch in kalter Karminessigsäure operiert, 
und empfiehlt in den beiden anderen Anweisungen die Anwendung von 
Eisenoxydhydrat (ferric hydrate). Damit läßt sich nach längerer Ein- 
wirkungsdauer ein Färbeeffekt erzielen, den man bei Verwendung metal- 
lischen Eisens im Kochprozeß sofort und meines Erachtens besser als 
mit der zuerst genannten Methode bekommt. Der Versuch, gleich von 
Anfang an ein Ferrisalz in die Kochmethode einzuführen, brachte zwar 
dunkle Farbstoffe zum Entstehen, gewährleistete aber nur eine mangel- 
hafte Chromosomenfärbung. Es scheint gerade darauf anzukommen, daß 
die wirksame Karmineisenverbindung erst während des Kochens in kleinen 
Mengen gebildet wird, in feiner Dispersion in die Zellen eindringt und vom 
Chromatin adsorbiert bzw. gebunden wird. Heırz (16) empfiehlt nur 
Karminessigsäure zum Färben und erwähnt nichts von einer Beteiligung 
des Eisens an der Chromosomenfarbung. 

Bei Verwendung der ursprünglichen von Heırz (16) beschriebenen 
Methode ist bei gleichen Objekten ein viel öfteres Aufkochen nötig. Die 
Mazerierung ist deshalb oft zu gut. Man beschädigt schon beim Auflegen 
des Deckglases die P.M.-Zellen. Auch scheint das Chromatin durch 
längeres Kochen stärker zu quellen, ein Nachteil für formelle Studien. 

Ein Teil der weiter unten angeführten Ergebnisse wurde unter Be- 
nutzung der soeben beschriebenen Eisenkarminmethode erlangt. Dem 
anderen Teil der folgenden Angaben liegen mit Carnoy fixierte Objekte 
zugrunde, die 14 u dick geschnitten und nach HEIDENHAIN mit Eisen- 
hämatoxylin gefärbt wurden. Abgesehen von Schrumpfungen, die zum 
Teil von der Aufbewahrung des fixierten Untersuchungsmaterials in 
absolutem Alkohol herrühren können, darf man mit der Fixierung durch 
Carnoy zufrieden sein. Insbesondere waren die Prophasestadien der 
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Reduktionsteilung auffallend gut fixiert. In dieser Arbeit sind diese 
Präparate jedoch bis auf die zur Chromosomenzählung besonders ge- 
eignete Diakinese unberücksichtigt geblieben. Die für die untersuchten 
Gramineen erhebliche Schnittdicke war der Durchfärbung nicht hinder- 
lich, gewährleistete dagegen viel intakte Äquatorialplatten und somit 
auch sichere Zählungen. Hinsichtlich der Benennung der untersuchten 
Arten richte ich mich nach der Namengebung in ASCHERSON-GRAEBNERS 
Synopsis der mitteleuropäischen Flora (1, 2). 


Untersuchungsergebnisse. 

I. Phalarideae. Zählungen bei Phalaris canariensis an karmineisen- 
gefärbten Präparaten ergaben regelmäßig die Haploidzahl 6 (Abb. 1, 2, 
Taf. I). Ein Geminus unterschied sich in Seitenansichten der Aquato- 
rialplatten der ersten Metaphase in der Regel deutlich von fünf typischen 
Chromosomenringen (Abb. 1, Taf. IT). Obwohlsich auch die Ringe während 
der Anaphase öffnen und dann mehr oder weniger end-to-end gebunden er- 
scheinen, bildet das erwähnte Chromosomenpaar nach meinen Beobach- 
tungen niemals einen Ring, sondern ordnet sich von Anfang an end-to- 
end gebunden in die Äquatorialebene ein. In der Meiosis wurden keine 
Unregelmäßigkeiten gefunden. Die von mir ermittelte Chromosomen- 
zahl stimmt mit der von CHURCH (10) angegebenen überein. 

II. Andropogoneae. Untersucht wurde Andropogon halepensis. In 
ersten Metaphasen ließen sich 10 Gemini, in ersten Anaphasen je 10 an 
die Pole der Zelle wandernde ziemlich gleichförmige univalente Chromo- 
somen zählen. Die Meiosis verlief bis auf gelegentliches ‚‚non-conjunc- 
tion‘ eines Paares regelmäßig. 

III. Festucaceae. Subtribus Melicinae. Untersucht wurden Melica 
nutans und Melica altissima, die beide in der ersten Metaphase 9 Gemini 
besitzen. Diese Chromosomenzahl ließ sich auch in den Anaphasen leicht 
bestätigen. Abb. 2, Taf. II zeigt ein Bruchstück des P.M.-Zellverbandes 
von Melica altissima, wie man ihn aus Antheren herausdrückt. Inder linken 
unteren Zelle liegt ein Geminus abseits, ein Zustand, der sich auch in an- 
deren Zellen beobachten ließ, und der zu Unregelmäßigkeiten in der Chro- 
mosomenverteilung führen könnte. Abb.6, Taf. I und Abb. 3, Taf. II zeigen 
eine Metaphase von Melica nutans bei stärkerer Vergrößerung, Abb. 3,Taf. I 
eine solche von Melica altissima bei schwächerer Vergrößerung. In beiden 
kommt eine deutliche Einförmigkeit der Chromosomen zum Ausdruck. 
Es ist interessant, daß wir bei den untersuchten Melica- Arten eine Chromo- 
somenbasis finden, die bisher in der Familie der Gramineen noch unbekannt 
war, und die auch die Gleichförmigkeit der Festucaceae hinsichtlich der 
fast allgemein festgestellten Grundzahl 7 durchbricht (siehe TISCHLER 32). 

Subtribus Poinae. Dactylis glomerata wurde bereits von STÄHLIN (29) 
in der Diplophase untersucht. Er fand in Zellen der Wurzelspitzen 28 
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Chromsomen. GRIFFITHS (14) konnte in P.M.-Zellen 14 Chromosomen 
und in Wurzelspitzen 28 Chromosomen zählen. Die Ermittlungen beider 
Forscher können auf Grund eigener Beobachtungen an P. M.-Zellen 
bestätigt werden (Abb. 13). Ich konnte außerdem bei einer Pflanze 15 
statt 14 Chromosomen zu jedem Pol der Zelle während der Anaphase 
wandern sehen (Abb. 12). CHURcH erwähnt bei Dactylis glomerata zahl- 
reiche auf non-conjunction beruhende Unregelmäßigkeiten, die sehr leicht 
Pflanzen mit etwas höherer oder niederer Chromosomenzahl zur Ent- 
stehung verhelfen könnten. Eine Aberration im Chromosomensatz könnte 
sich außerdem bei der Mehrjährigkeit dieser Art länger erhalten als bei 
einjährigen Gewächsen. Man braucht bezüglich der Abweichung der 
Chromosomenzahl von der typischen um ein oder zwei Paare nach oben 
und unten nur an die in Nachkommenschaften von Art- und Gattungs- 
kreuzungen bei Getreide vorkommenden hyperploiden Pflanzen, — 
BLEIER (4) erwähnt solche aus Weizen-Aegilops-Kreuzungen —, sowie 
an Speltoide nach Huskıns (17, 18) zu denken. 

Die auch schon im Habitus durch niedrigen Wuchs von Dactylis 
glomerata deutlich verschiedene Dactylis Aschersoniana besitzt nur 7 
Gemini in ersten Metaphasen (Abb. 7, Taf. II). 

Besonders auffallend war es, daß ziemlich häufig ein bivalentes Chro- 
mosom nicht rechtzeitig in die Aquatorialebene gelangte (Abb. 4—6, 
Taf. Il), sondern abseits oder sogar außerhalb der Spindelfigur lag. Im 
Dyadenstadium konnte ich in einer Pollensackspitze gelegene P.M.-Zellen 
mit je zwei größeren Kernen und einem Kleinkern sehen, der vielleicht 
dem abseits liegenden Chromosomenpaar seine Entstehung verdankt 
(Abb. 10, Taf. II). 

Bemerkenswert ist die gewissermaßen als Riesenpollenmutterzelle zu 
bezeichnende hier abgebildete Abnormität (Abb. 8, Taf. II), die bedeutend 
mehr Chromosomen als gewöhnlich enthält. Während sich in ihr eine Chro- 
mosomengruppe in anaphasischem Auseinanderweichen befindet, scheint 
die zweite Gruppe bereits in eine Art Interkinese eingetreten zu sein. 
Ein Chromosom dürfte durch das Mikrotommesser aus dem Kern heraus- 
gerissen sein. Die von der Diakinese vorliegenden Abbildungen lassen 
sieben meist ringförmige, sonst nicht weiter klassifizierbare Gemini er- 
kennen (Abb. 11, Taf. II). In einem Fall (Abb. 9, Taf. IT) kam ein bivalentes 
Chromosomenpaar nicht zustande, sondern beide Partner blieben räum- 
lich getrennt voneinander als Univalente im Kernraum liegen. 

Poa annua, das nach STAHLIN (29) diploid 28 Chromosomen besitzt, 
enthält in P.M.-Zellen während der ersten Metaphase 14 Bivalente 
(Abb. 15—18). SrAHLIN (29) sagt in seiner Arbeit nichts über auffällige 
Größenunterschiede zwischen somatischen Chromosomen. Ich erwähne 
das beiläufig, weil sich in meinen Präparaten 2 Gemini durch ihre Größe 
von allen übrigen deutlich abheben (Abb. 14—22). Die beiden Biva- 
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lenten waren wiederum einander nach Größe und Form nicht gleich, wie 
besonders aus den Abb. 15—18 ersichtlich ist. Bemerkenswert ist das 
Vorauseilen des einen Geminus in der ersten Metaphase, das sich dann 
auch im weiteren Verlauf der ersten Reifeteilung (Abb. 15—18 und 21) 
auswirkt. Man erkennt z.B., daß das genannte Chromosom nach 
Abb. 21 bereits in telophasische Vakuolisierung eingetreten ist, während 
die übrigen Chromosomen noch nicht in diesem Zustande sind. Der mor- 
phologische Befund, nach welchem zwei verschieden geformte größte 
Chromosompaare vorhanden sind, spricht gegen die mögliche Auffassung, 
daß man es bei Poa annua mit einer autotetraploiden Art zu tun habe, 
etwa auf Grund der Annahme, daß der Chromosomensatz dieser Art 
durch Vervielfältigung der Grundzahl von 7 Chromosomen aus einer 
diploiden entstanden sei. 

Auffallend wenig passen die in zweiten Metaphasen der Teilung von 
P.M.-Zellen für Poa caesia erhaltenen Zahlen mit der Angabe STAHLINs 
(29) zusammen, nach der diese Art 2 x = 42 Chromosomen besitze. Es 
fanden sich nämlich in drei klaren Polplatten der homöotypischen Teil- 
lung je 24 Chromosomen vor (Abb. 25). Da ich diesem Befund skeptisch 
gegenüberstehen mußte (die bisher aus der Gesamtgattung Foo bekannten 
Zahlen sind, wie oben erwähnt, auf 7 als Basis zurückführbar), wurde 
mehr Material geschnitten, um auch in andere Teilungsstadien Einblick 
zu gewinnen. Die bei der von mir untersuchten und diagnostisch mit 
Poa caesia übereinstimmenden Form vorliegenden Verhältnisse klärten 
sich dadurch folgendermaßen auf. 

In einer besonders klaren ersten Metaphase in Aufsicht beobachtete 
ich 20,, + 5, (Abb.23). Außerdem zeigten sich auch in Seitenansichten 
von ersten frühen und späten Anaphasen regelmäßig eine mehr oder 
minder große Zahl univalenter Chromosomen (Abb. 24). Letztere 
konnten in der Aquatorialebene eine Längsteilung ausführen, wenn die 
Partner der ursprünglichen Bivalenten bereits an den Tochterpolen an- 
gelangt waren. Die Verhältnisse zeigen klar, daß hier nicht eine ausge- 
glichene Form vorliegen kann, sondern daß man es vermutlich mit einer 
durch Bastardierung entstandenen Pflanze zu tun hat. Die Zahl der sich 
längsspaltenden Nachzügler während der späten Anaphase der hetero- 
typischen Teilung betrug in zwei Fällen ganz klar 5. In vielen anderen 
Zellen sah man weniger sich längsspaltende univalente Nachzügler. 
Möglicherweise werden in solchen Fällen die von den Partnern der Biva- 
lenten nicht unterscheidbaren freien Univalenten unverändert einem der 
Tochterkerne nach den Gesetzen des Zufalls zugeteilt. 

Trotz der verschiedenen Wanderungsgeschwindigkeit der Chromo- 
somen scheint Karyomerenbildung nicht immer stattzufinden, sondern 
die Spaltprodukte und auch ungespaltene Univalente erreichen offenbar 
die Tochterpole rechtzeitig genug, um am Aufbau der Tochterkerne teil- 
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zunehmen. Diese Annahme bestätigen auch klare Âquatorialplatten der 
zweiten Metaphase, in denen man in der Regel keine abseits liegenden 
Chromosomen findet (Abb. 25). In der abgebildeten zweiten Metaphase 
sind je 5 Einheiten klar erkennbar und durch schwächere Färbung her- 
vorgehoben, die sich auf univalente während der ersten Anaphase 
„homöotypisch‘‘ gespaltene Chromosomen (1/2) zurückführen lassen. 

Wenn man aus den vorliegenden Beobachtungen auf die somatische 
Chromosomenzahl schließen darf, so müßte diese zumindest höher als 
42 sein. Damit ist nicht gesagt, daß STÂHLINS (29) Angaben unrichtig 
wären. Man sieht jedoch, wie leicht von ‚schönen Zahlen‘‘ abweichende 
somatische Chromosomenzahlen zustande kommen können, wenn man 
zufällig auf eine Form gestoßen ist wie die hier vorliegende. Aus welcher 
Kreuzung unsere Form von Poa caesia hervorgegangen ist, kann kaum 
mehr klargelegt werden. 

Subtribus Festucinae. Einen eigenartig anmutenden Befund förderte 
die Untersuchung von Briza media zutage. In der ersten Metaphase zählt 
man in der Regel nur 6 Elemente, die 5 Bivalenten und 1 quadrivalenten 
Chromosom entsprechen (Abb. 27). Die haploide Chromosomenzahl ist 
also n = 7. Es war interessant, die verschiedenen Typen des quadriva- 
lenten Chromosomenringes oder der aus 4 Chromosomen gebildeten offe- 
nen Kette zu studieren (Abb. 28—32). Daß die Chromosomenbindung 
innerhalb dieses Komplexes nicht immer die gleiche sein kann, scheint 
mir aus folgenden Beobachtungen hervorzugehen. 2 Chromosomen, ich 
nenne sie a, und a,, unterscheiden sich nämlich meist von den beiden 
anderen — b, und b, — durch ausgeprägte Einschnürung; a, und a, 
stellen sich nun in einem Fall an entgegengesetzte Enden der Kette 
(Abb. 30—32) und sind auf diese Weise von einander räumlich entfernt, 
oder sie gliedern sich, selbst miteinander verbunden, zwischen die beiden 
anderen kaum gebogenen oder deutlich V-férmigen Chromosomen b, 
und b, ein (Abb. 29). Übrigens erscheint Kettenbildung der 4 Chro- 
mosomen bei weitem häufiger als geschlossene Ringbildung. Selten, nur 
3- oder 4mal, war kein quadrivalenter Chromosomenkomplex gebildet 
worden. Statt dessen zählte man 7 bivalente Gemini (Abb. 33). Die 
Verbindung des quadrivalenten Chromosoms wurde in der Anaphase 
gelöst. 

Festuca pratensis besitzt übereinstimmend mit den Befunden von 
Lewitzky und KvzMmina (23), diex = 7 fanden, und mit der Bestimmung 
STÂHLINSs (29) in der Diplophase, 2 x = 14, nach eigenen Beobachtungen 
7 bivalente Chromosomen in der Metaphase I. Individuelle Unter- 
schiede zwischen den Chromosomen ließen sich, wie auch aus der Ab- 
bildung einer Anaphase I (Abb. 35) hervorgeht, nicht ermitteln. 

Subtribus Brominae. Die von mir untersuchte Pflanze von Bromus 
erectus var. eu-erectus aus dem Varietätengarten der Anstalt besaß haploid 
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28 Chromosomen (Abb. 34 und 4, Taf. I). Diese Feststellung weicht von 
der STAHLINs (29) bei derselben Varietät, bei der er nur 42 Chromosomen 
diploid zählen konnte, in hohem Grade ab. Da ein Fehler in der Zählung 
bei der Höhe der Differenz zwischen beiden Chromosomenzahlen wohl 
nicht gut möglich ist, muß man annehmen, daß in derselben Varietät 
hexa- und octoploide Formen nebeneinander vorkommen. 

Diese Annahme findet eine Stütze und Parallele in ähnlichen Beob- 
achtungen von LEWITZKY u. Kuzmina (23) über Formen derselben Varie- 
tät verschiedener Herkunft mit verschiedener Chromosomenzahl bei 
Festuca. Abb. 7, Taf. I zeigt eine Teilungsabweichung, in der der Nach- 
zügler in vieler Hinsicht einen Teilungsmodus wie ein trivalentes Chro- 
mosom zeigt. Man vergleiche mit Abbildungen bei Huskıms (17) für 

IV. Agrosteae. Subtribus Phleinae. Aus der Gattung Alopecurus 
wurden vier Arten untersucht. Der von MARCHAL (siehe GAISER 13) und 
neuerdings wieder von CHURCH (10) untersuchte Wiesenfuchsschwanz, 
Alopecurus pratensis, besitzt auch nach meinen Feststellungen 14 Chromo- 
somen haploid (Abb. 36), die sich in beiden Reifeteilungen der P.M.- 
Zellen leicht ermitteln lassen. Eine Gruppierung der Gemini in der 
ersten Metaphase nach Größe und Form gelingt nicht gut. Unregel- 
mäßigkeiten waren in den meiotischen Teilungen nicht zu beobachten. 
C#urc# (10) gibt aber non-pairing und das Vorkommen bivalenter 
Nachzügler an. 

Alopecurus fulvus besitzt in der heterotypischen Metaphase 7 Gemini 
(Abb. 38). Karyomerenbildung, veranlaßt durch das Vorkommen uni- 
valenter in der Wanderung nachhinkender Chromosomen, ließ sich in 
Einzelfällen beobachten. Auch Abb. 39 zeigt eine unregelmäBige Ana- 
phase. Der eine bereits längsgespaltene Chromosomenschenkel eines 
bivalenten Geminus hat sich nicht zu trennen vermocht und wurde lang 
ausgezogen. Man gewinnt hier sicher nicht den Eindruck, als handle es 
sich um ein polyvalentes Chromosom. 

Auch Alopecurus myosuroides besitzt n = 7 Chromosomen, wie Ab- 
bildungen der ersten Metaphase (Abb. 40), der Interkinese (Abb. 43) usw. 
ausweisen. Abb.41 nach einer ersten Anaphase zeigt zwei zurückgebliebene 
in Längsspaltung begriffene univalente Chromosomen, deren Auftreten 
vermutlich durch non-pairing in der Prophase veranlaßt ist. In Metapha- 
sen der zweiten Reifeteilung fällt ein Chromosom durch erhebliche Größe 
besonders auf (Abb. 42 u. 44), während das gleiche Chromosom in Äqua- 
torialplatten der ersten Metaphase nicht sicher identifiziert werden kann. 

Alopecurus geniculatus besitzt n = 14 Chromosomen, die in Reife- 
teilungen der P.M.-Zellen regelmäßig angeordnet sind, wie aus Abbil- 
dungen erster und zweiter Metaphasen hervorgeht (Abb. 45—46). Diese 
Zahl steht in Übereinstimmung mit der von Cuurcu (10) gefundenen. 
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Als Vertreter der Gattung Phleum wurden Phleum Michelii und 
Phleum pratense in die Untersuchung einbezogen. Die Chromosomenzahl 
bei Phleum pratense beträgt x = 21 (Abb.48). Wie mir Herr Dr. StäuLın 
freundlichst mitteilte, konnte er in Wurzelspitzen der Varietät typicum 
42 Chromosomen zählen und somit meinen Befund bereits bestätigen, 
da auch mir die typische Varietät vorlag. Nach der gleichen Mitteilung 
Dr. STAHLINs beträgt die in der Literatur noch nicht angeführte diploide 
Chromosomenzahl bei Phleum alpinum 2n = 14. 

Phleum Michelii besitzt nach meinen Zählungen z = 7 Chromosomen. 
Das Verhalten der Chromosomenpaare in der Diakinese ist charakte- 
ristisch. Man kann in P.M.-Zellen derselben Anthere sowohl 7 geschlossene 
Ringe wie auch oft 5 Ringe und 2 mehr oder weniger nur an einem Ende 
locker gebundene Gemini beobachten, wie die Abb. 49—52 zeigen. Die 
lockere Struktur des Chromatins, die in der Abb.50 zum Ausdruck 
kommen soll, stellt ein zeitlich kurz vor der typischen Diakinese liegen- 
des Stadium dar. Bemerkenswert sind das geradegestreckte Chromo- 
somenpaar (Abb. 50), sowie die zwischen einzelnen Chromosomen zu 
beobachtenden Chromatinverbindungen (Abb. 52). Häufig erfolgt in 
der ersten Anaphase verspätetes Spalten eines bivalenten Chromosoms 
(Abb. 54). Eine besonders klare Prophase im Kern einer vegetativen Zelle 
aus dem Fruchtknoten bestätigte die Richtigkeit der Chromosomen- 
zählung auch in der Diplophase (Abb. 55). 

V. Pappophoreae. Als einzige Art wurde Sesleria coerulea var. uligi- 
nosa untersucht. Sie besaß x = 14 Chromosomen in regelmäßiger An- 
ordnung (Abb. 67 u. 68). Ich möchte hier nebenbei bemerken, daß im 
Niederungsmoor bei Freising nebeneinander Pflanzen vorkommen, die 
teils mehr der Varitätsdiagnose für calcaria, teils mehr der für wliginosa 
entsprechen, insbesondere hinsichtlich der Rispenform und der für wligi- 
nosa als charakteristisch geforderten bläulich-weißen Reifschicht auf den 
Blattspreiten. Die zur Abgrenzung beider Rassen verwendeten Merkmale 
sind also, wie auch ASCHERSON und GRAEBNER (1) bemerken, unsicher. 

VI. Hordeeae. Subtribus Hordeinae. Das aus der Gattung Brachy- 
podium untersuchte B. pinnatum besitzt haploid 14 überaus kleine Chro- 
mosomen, die der Beobachtung einige Schwierigkeiten bereiten. Die 
Zählungen während der ersten Metaphase führen sowohl zu 13 wie auch 
zu 14 Elementen (Abb. 63). Dies erklärte sich, wie aus Seitenansichten 
von Äquatorialplatten der ersten Metaphase hervorging (Abb. 60, 61, 
64, 66), so, daß oft ein quadrivalenter, in anderen P.M.-Zellen ein ver- 
mutlich trivalenter Chromosomenkomplex gebildet wird. Im letzteren 
Fall kann dann ein univalentes Chromosom keinen Partner finden und 
man zählt trotzdem 14 Einheiten. Schließlich wurden auch regelrecht 
14 bivalente Gemini beobachtet (Abb. 63). Ein besonders klarer Ring 
aus 4 Chromosomen ist in Abb. 64 wiedergegeben. Die übrigen Chromo- 
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somen dieser Zelle sind bei Scharfeinstellung auf den quadrivalenten 
Ring überhaupt nicht oder nur angedeutet sichtbar und wurden dement- 
sprechend gezeichnet. Für ein trivalentes Chromosom sprechen insbeson- 
dere Abb. 61 oder auch Abb. 66. In Abb. 66 ist das Chromatin eines ver- 
mutlich polyvalenten Chromosoms in mehreren, durch Einschnürung 
unterbrochenen Knoten über die ganze Strecke zwischen beiden Polen 
der P.M.-Zelle verteilt. Diese sonderbare Teilungsweise wird vermutlich 
zu Karyomerenbildung führen. Die Baustücke des quadrivalenten 
Chromosoms gewinnen, wie Abb. 60 zeigt, anscheinend in der späten 
ersten Anaphase ihre Selbständigkeit wieder. An den Tochterpolen zählt 
man deshalb regelmäßig je 14 Chromosomen (Abb. 62). Verschiedene 
Chromosomengruppierungen lassen sich, wie die Abb. 56—59 zeigen 
können, auch in der Diakinese verfolgen. 

Subtribus Loliinae. Die Chromosomenbestimmung an Lolium per- 
enne, das schon öfters von anderer Seite untersucht wurde, erwähne 
ich nur deshalb, weil ich Pflanzenmaterial untersuchte, das im Sommer 
1928 ungemein viele Monstrositäten entwickelte, wie Verzweigung der 
Ährenspindel, Verlängerung der Spelzen über das normale Maß und Aus- 
bildung überzähliger Ährchen. Bemerkenswert ist, daß sich bei solchen 
Pflanzen keine Veränderungen in Chromosomenzahl und -Anordnung 
wahrnehmen ließen. Die Chromosomenzahl ist die in der Literatur von 
verschiedenen Untersuchern angegebene: n = 7. 


Schlußbetrachtung. 

Störungen in der Chromosomenanordnung, vor allem das Auftreten 
einzelner Univalenter, kamen bei den hier untersuchten Gramineen hin 
und wieder vor. Sie lassen sich in erster Linie auf non-conjunction und 
non-pairing ursprünglich vermutlich homologer Chromosomen zurück- 
führen. Diese Abnormität muß schon in den frühen prophasischen Zu- 
ständen der Kerne der P.M.-Zellen eingeleitet werden. 

Die univalenten Chromosomen beteiligen sich entweder gar nicht an 
der ersten Reifeteilung und bleiben dann irgendwo abseits in der Spindel- 
figur liegen, um eventuell einem der Tochterkerne unverändert einver- 
leibt zu werden, bzw. als Kleinkern nach vollzogener Trennung und 
Tochterkernbildung der Bivalenten aufzutreten. In anderen Fällen 
ordnen sich solch univalente Chromosomen gleichzeitig mit den Bivalen- 
ten oder oft auch nach ihnen in die Äquatorialebene ein und spalten sich 
meist vorzeitig „pseudohomöotypisch“, um dann am Aufbau der Tochter- 
kerne teilzunehmen bzw. wiederum als Karyomere ein Sonderleben zu 
führen. Die genannten Modifikationen des auf derselben Ursache, näm- 
lich non-pairing, beruhenden Vorkommens univalenter Chromosomen 
ließen sich in der Meiosis der untersuchten Grasarten beobachten, wie an 
einigen Stellen des vorigen Abschnittes kurz angedeutet wurde. 
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Das Verhalten der Univalenten wird allerdings nur dann zu gestörten 
Chromosomensätzen in den gebildeten Gameten führen, wenn sich zu- 
fällig beide ungepaarte homologe Chromosomen in einem Kern wieder- 
finden (non-disjunction), während der andere dadurch hypoploid wird, 
oder im Falle von Karyomerenbildung, die mit einem Verlust von Chro- 
matin für die Hauptkerne verbunden ist. In allen anderen Fällen braucht 
am Chromosomensatz nichts geändert zu werden, da es prinzipiell gleich- 
gültig ist, ob die Reduktion in der ersten oder zweiten Reifeteilung der 
P.M.-Zellen stattfindet, wenn nur eine gleichmäßige Verteilung der 
Chromosomen gewährleistet wird. * 

Eine andere Erscheinung, die hier besonders klar bei Dactylis Ascher- 
soniana zutage trat, ist mit einer Wanderungsverzögerung eines biva- 
lenten Geminus verbunden, die sich erst nach Auflösung der Membran 
des in Diakinese befindlichen Kernes bzw. zur Zeit der multipolaren 
Spindel bemerkbar macht. Die beobachtete und abgebildete Mehrkernig- 
keit einer Dyadengruppe und die vereinfachte Polysporie an einer Stelle 
der Abb. 10, Taf. II deuten darauf hin, daß der fragliche Geminus in 
vielen P.M.-Zellen ein Sonderdasein führt; auch die Spindelfiguren, die 
von den abseitsliegenden Chromatinzentren so gut wie von den Haupt- 
kernen ausstrahlen, bestätigen diese Ansicht. Hier kommen ohne Zweifel 
Verminderungen der Chromosomenzahlen zustande. Die Pollenbeschaf- 
fenheit, die sich zum Gradmesser der im Verlauf der Pollenbildung 
auftretenden Störungen und Unregelmäßigkeiten eignet, wie z.B. 
CHUECH (10) an den von ihm untersuchten Gramineen zeigen konnte, 
wurde hier nicht untersucht. Vermutlich spielt aber der Pollen eine 
geringere Rolle bei der Erzeugung hyper- und hypoploider Formen, weil 
bei seiner weitgehenden physiologischen und biologischen Selbständigkeit 
schon geringe Störungen seine Degeneration veranlassen. Man erinnere 
sich, um ein naheliegendes Beispiel zu nennen, an die unterschiedlichen 
Bestäubungserfolge bei Artbastarden des Getreides in Fällen von Selbst- 
bestäubung, und in Fällen von Rückkreuzungen mit einem pollennormalen 
Elter (Watkins 34). Den Ausschlag für die Entstehung von Formen, 
die nicht die volle oder mehr als die volle Chromosomenzahl besitzen, 
geben sicher Eizellen. 

CuuRcH (10) erwähnt in seiner Arbeit immer wieder das Vorkommen 
von non-conjunction, non-pairing und non-disjunction und gibt sowohl 
für diese wie auch für andere von ihm beobachtete Störungen in den 
meiotischen Teilungen vorausgegangene Hybridisierung bzw. Bastar- 
dierung an. Ob sich das Auftreten univalenter Chromosomen immer 
auf eine durch Kreuzung entstandene teilweise Unausgeglichenheit der 
durch den Sexualakt vereinigten elterlichen Chromosomensätze erklären 
läßt, wie es CHURCH (10) tut, kann immerhin angezweifelt werden. 
Sicher können neben inneren durch Hybridisierung ausgelösten Bin- 
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dungshemmungen auch andere Ursachen mitspielen. Eine deutliche 
Labilität der Chromosomenbindungen läßt sich z. B. aus allen jenen 
Versuchen ableiten, in welchen durch äußere Einflüsse eingreifende 
Änderungen in der Chromosomenbindung erzielt wurden. Es gehören 
hierher die Wirkungen von Narkoticis (siehe TiscHLER 31 und Scutir- 
HOFF 28), von Radiumstrahlen, die nach Goopsreen (15) zahlreiche 
Störungen bei Nicotiana Tabacum auslösten, von hohen und niederen 
Temperaturen, die nach SAKAMURA u. Stow (30) bei Gagea lutea Chromo- 
somenaberrationen bewirkten und endlich von Röntgenstrahlen und ver- 
schiedenen Temperaturen, wie sie an Hyacinthen, Tulpen, Narzissen und 
Crocussen von DE Mot (25) erprobt wurden. Insbesondere der nahe- 
liegende Einfluß wechselnder Temperaturen während der kritischen pro- 
phasischen Stadien wird wohl non-conjunction verhältnismäßig leicht auch 
bei an sich chromosomal und genetisch ausgeglichenen Pflanzen bewirken 
können. Bei einigen Pflanzen von Triticum sphaerococcum Purc., die im 
Gewächshaus aufwuchsen und in der kritischen Zeit ziemlich hoher Tem- 
peratur (etwa 30° C) ausgesetzt waren, beobachtete ich in einem kleinen 
Prozentsatz von (etwa 1% ) Pollenmutterzellen der untersuchten Antheren 
das Auftreten von Univalenten und Karyomerenbildung; ebenso zeigte 
Thlaspi arvense, das einer leichten Frostnacht ausgesetzt worden war, 
gleichgeartete Störungen. Die Schwellenwerte der wirksamen Tem- 
peraturhöhen, von denen an Störungen ausgelöst werden, sind uns zwar 
nicht bekannt, man muß aber trotzdem mit dem Einfluß der Temperatur 
rechnen, zumal auch unter normalen klimatischen Bedingungen Tem- 
peraturen von 30° C und tiefe Nachttemperaturen keine Seltenheit sind. 
Warum sollten nicht auch andere extreme das Wachstum beeinflussende 
Faktoren Störungen auslösen ? 

Dagegen sind die Befunde bei Poa caesia sicher als Folgen einer vor- 
ausgegangenen, vermutlich sogar interspezifischen Kreuzung zu werten; 
denn hier handelt es sich um eine größere Gruppe regelmäßig erscheinen- 
der univalenter Chromosomen. Das zytologische Verhalten der Poa- 
Art entspricht etwa dem, das wir bei F,-Pflanzen oder späteren Nach- 
kommen aus der Kreuzung zwischen 14-chromosomigen und 21-chro- 
mosomigen Weizen (KIHARA 22, Sax 27) kennen. 

Ich wende mich nun den beobachteten polyvalenten Chromosomen 
zu, die in verschiedenen meiotischen Stadien bis zur ersten Metaphase 
und frühen Anaphase zu beobachten waren. In erster Linie interessiert 
uns Briza media mit seinem fast regelmäßig in den P.M.-Zellen wieder- 
kehrenden quadrivalenten Chromosomenkomplex!. Polyvalente Chromo- 

1 Anmerkung bei der Korrektur: Soeben beendete Untersuchungen bei Antho- 
zanthum odoratum und Avena elatior haben ergeben, daß sich die Chromosomen 
bei ersterem zu Komplexen aus 4 und 6 Chromosomen, bei letzterem sehr oft 
zu lauter Quadrivalenten zusammenschließen. Es beträgt die Haploidzahl für 
Anthozanthum odoratum x = 10, für Avena elatior x = 14. 











Chromosom t hungen bei Gramineen. 31 


somen sind bei autopolyploiden Pflanzenarten nichts Seltenes. Man 
braucht nur an quadrivalente Chromosomen bei der tetraploiden Datura 
Stramonium, dann bei Primula sinensis nach BELLING (7) und an eben 
solche bei Aucuba japonica nach MEURMAN (26) zu denken. Polyva- 
lente Chromosomen kommen auch bei bestimmten Speltoiden und Fa- 
tuoiden nach Angaben von WINGE (33) und Husxins (17, 18) vor. 
Auch bei F,- und F,-Pflanzen einer Speltoid-Aegilops-Kreuzung, die 
sich zum Teil durch Vielblütigkeit der Ährchen hervorhoben (KATTER- 
MANN 20), lassen sich nach eigenen unveröffentlichten Untersuchungen 
Chromosomenkomplexe aus 4 und 5 Chromosomen vom Ring- oder 
Kettentyp beobachten. Weiter beschreibt KIHARA (22) sehr eingehend 
Chromosomenringe bei Rumex acetosella und Oenothera. Geradezu cha- 
rakteristisch sind Bildungen aus mehreren Chromosomen bei Datura- 
und Oenothera-Mutanten. Die bisherigen Untersuchungsergebnisse dar- 
über sind sehr schön bei CLELAND (9) und BLAKESLEE (3) zusammenge- 
faßt. Es handelt sich in allen angegebenen Fällen entweder um eine 
Vereinigung homologer oder seltener nicht homologer Chromosomen. 
Kompliziert liegen die Affinitätsverhältnisse z. B. zwischen Chromoso- 
men der Trivalenten der sogenannten secondaries von Datura, für die 
BELLING (7) ,,reversed segmental interchange’ annimmt, um die be- 
obachteten Bindungstypen erklären zu können, und besonders bei einer 
Vereinigung von nicht homologen Chromosomen bei den Tri- und Quin- 
quevalenten der tertiaries von Datura, die sich nur erklären läßt, wenn 
man mit BELLING (7) eine Mutierung bestimmter nicht homologer Chro- 
mosomen durch Segmentaustausch zwischen sich annimmt. Eine Ver- 
bindung homologer Chromosomen muß für Briza media ausscheiden, 
wenn man nicht die gewagte Annahme machen wollte, daß die Basis 
dieser Art die Zahl 6 wäre. Unsere Art ist vielmehr nacr den geläufigen 
Anschauungen diploid; es stehen sich also jeweils nur 2 nomologe Chro- 
mosomen gegenüber, die konjugieren könnten. Es scheint also wirklich 
eine Verbindung von zwei einander nicht homologen Paaren vorzuliegen. 
Wie schon oben angedeutet, spricht für diese Annahme auch die morpho- 
logische Verschiedenheit der Paare a,, a, und b,, bo. 

Ein ähnlicher Fall des Auftretens eines quadrivalenten Komplexes, 
über den HAKANSON (19) berichtet hat, dürfte bei Pisum vorkommen. 
So sagt HAKANSON in der betreffenden Arbeit 8.8: „Völlig ausge- 
schlossen ist natürlich die Möglichkeit, daß in den Ringpflanzen ein 
Chromosom zweimal‘ (im Haploidsatz) ‚vertreten ist, ein anderes also 
ganz fehlt. Pisum hat ja eine ‚Grundzahl‘ und das Aussehen des Ringes 
zeigt, daß er aus zwei verschiedenen Partnern gebildet wird.“ Das 
Zitierte paßt genau auch für Briza media. Wir lernen somit in Briza ein 
weiteres Beispiel für eine Verbindung von nicht homologen Chromosomen 
kennen. HAKANSON behauptet allerdings, daß er bei den in Frage 








32 G. Kattermann: 


kommenden Pisumpflanzen nur Ringe, keine Ketten, beobachtet habe. 
Dadurch würde sich seine Feststellung von der unserigen bei Briza 
unterscheiden. 

Die bei Brachypodium und Bromus beobachteten tri- und quadri- 
valenten Chromosomen stehen wahrscheinlich unter den bei Poly- 
ploiden herrschenden Gesetzen: über Chromosomenbindung und stimmen 
in dieser Beziehung mit BELLINGs Befunden bei polyploiden Pflanzen 
überein, auch darin, daß bei der gleichen Pflanze in derselben Anthere 
manchmal tri-, manchmal quadrivalente Komplexe in den P.M.- 
Zellen erscheinen. Allerdings ist zu betonen, daß sich im Gegensatz 
zu BELLINGs Beispielen bei den hier vorliegenden Arten meist nur eine 
polyvalente Gruppe bildet, von der, bei der Kleinheit der Chromosomen, 
nicht einmal sicher gesagt werden kann, ob sie immer aus den gleichen 
Chromosomen besteht. 

Für zahlenmäßige Unregelmäßigkeiten in der Chromosomenvertei- 
teilung dürften quadrivalente Chromosomen vom Typus Brachypodium 
(Abb. 64) keine erhebliche Rolle spielen. Über genetische Besonderheiten 
(Koppelung) ließe sich erst etwas sagen, wenn die betreffenden Pflanzen 
daraufhin bearbeitet wären. Dagegen ist bei trivalenten Komplexen, 
die bei Brachypodium z. B. noch von einem Univalenten begleitet 
sind, eher eine zahlenmäßige Unregelmäßigkeit zu erwarten, weil es 
immerhin vom Zufall abhängig ist, zu welchem Pol das freie Univalente 
wandert. 

Die Auffindung 40—44-chromosomiger Speltoidhetero- und -homo- 
zygoten und ebensolcher Fatuoiden (Huskıns 17), die zahlreichen in ihrer 
somatischen Chromosomenzahl zwischen den verwendeten Eltern stehen- 
den Nachkommen von Art- und Gattungskreuzungen bei Getreide (Kı- 
HARA z.B. 22), sowie auch das hier mitgeteilte Vorkommen einer Pflanze 
von Dactylis glomerata mit n = 15 Chromosomen, sowie endlich Poa 
caesia mit mehr als 42 Chrom. diploid, beweisen zur Genüge die Lebens- 
fähigkeit von Individuen mit unvollständigen oder übervollständigen 
Chromosomensätzen. 

Die vorliegenden Zählungen sind weiterhin ein Beitrag zum Poly- 
ploidieproblem in der Familie der Gramineen vom phylogenetischen Stand- 
punkt aus. TISCHLER (32) gibt einen Stammbaum der Gramineen nach 
SCHELLENBERG an mit einer Einzeichnung der bisher bei den Unter- 
familien ermittelten Grundchromosomenzahlen. Darin würde nun bei 
den Phalarideae zu der Grundzahl 81 die Chromosomenbasis 6 für Phalaris 
canariensis treten, und bei den Agrostideae würde die Zahl 9 für die unter- 


1 Anmerkung bei der Korrektur: Die von MARCHAL 1920 angegebene Chro- 
mosomenzahl von Anthoxanthum odoratum, auf die sich TıscHLer hier bezieht, 
ist entweder nicht richtig, oder es kommt neben ihr noch die Haploidzahl 10 
vor. Auf diese Verhältnisse soll eine spätere Mitteilung Bezug haben. 
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suchten Melica-Arten erscheinen. In den übrigen Unterfamilien behält 
die weitverbreitete Grundzahl 7 ihre Gültigkeit und Vorherrschaft. 

Eine dankbare, technisch aber sicher nicht einfache Aufgabe wäre 
es, das Polyploidieproblem auch der nicht als Getreide angebauten Gra- 
mineen experimentell zur Klärung phylogenetischer Fragen durch inter- 
spezifische Kreuzungen zu analysieren. Ergänzend müßten sich mikro- 
skopische Formanalysen anschließen. 


Zusammenfassung. 
Die Chromosomenzahlen folgender Arten wurden nach Zählungen 
in der Meiosis der P.M.-Zellen ermittelt: 

















Unterfamilie- Art n 2n 
Phalarideae: Phalaris canariensis . . . . .. 6 
Andropogoneae: | * Andropogon halepensis . . . . . 10 
Festucaceae: * Molicanulans . . . . . . . . . 9 

* Melica altissima . . . . . . . . 9 
Dactylis glomerata . . . . . . . 14 (15) 
* Dactylis Aschersoniana . . . . . 7 
Ne 2 à 0 0 «va 14 
5 la 207 +51 
pT ce 7 (5 + lıv) 
Festuca pratensis. . . . . . . . 7 
+ Bromus erectus var. eu-erectus . .| 28 
Agrostideae : Alopecurus pratensis . . . . . . 14 
* Alopecurus fulvus . . . . . . . 7 
* Alopecurus myosuroides 7 
Alopecurus geniculatus . . . . . 14 
+Phleum pratense . . . . . . . . 21 
+ Pie Mechelle. - ww . + . + 7 14 
Pappophoreze: | * Sesleria coerulea var. uliginosa . .| 14 
Hordeeae: * Brachypodium pinnatum 14 (147; oder 12rr 
+ lv oder 
1277 + 1m + 1r) 
Lolium perenne (mit Monstrosi- 
2... is ls 7 


Erklärung zur Tabelle: * bedeutet erstmalig untersucht, + bedeutet erstmals 
während der Meiosis untersucht. Angaben über parallele Untersuchungen 
anderer findet man im Text der Arbeit. 


Das bei Briza media beobachtete quadrivalente Chromosom besitzt 
Ketten-, seltener Ringform und ist deshalb bemerkenswert, weil es 
vermutlich eine Vereinigung nicht homologer Chromosomen verkörpert. 

Die hier untersuchte Pflanze von Poa caesia zeigte in den Pollen- 
mutterzellen Unregelmäßigkeiten, die wahrscheinlich auf interspezi- 
fische Kreuzung zurückzuführen sind. Außerdem stimmt die Chromo- 
somenzahl nicht mit der von STÂHLIN bei derselben Art ermittelten 
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überein. Nichtübereinstimmung mit dem genannten Forscher ergab sich 
auch bei Bromus erectus var. euerectus. 

Bei fast allen untersuchten Arten kommen hin und wieder non-con- 
junction, non-pairing und non-disjunction vor. 
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Erklärungen zur Tafel I mit Mikrophotographien. 


Sämtliche Bilder sind Mikrophotographien von im Kochprozeß mit Karmin- 
eisen gefärbten Pollenmutterzellen, aufgenommen mit der Lerrz-Aufsatzkamera 
ohne Filter oder dergleichen bei Beleuchtung durch eine Lerrzsche Punktlicht- 
lampe. Als Objektiv diente in allen Fällen 1/12 Ölimmersion (Zxıss), als Okulare 
für Abb. 1: 8x (Peripl. Ok. Lerrz), für 2—5 und 7—11: 4x (Ok. Lzrrz) und für 
Abb. 6: 20x (Peripl. Ok. Lzrrz). 

Abb. 1. Phalaris canariensis. 1. Anaphase. Ubersichtsbild. An mehreren 
Stellen sind 6 Univalente mit angedeuteter Längsspaltung zu zählen. 

Abb. 2. Phalaris canariensis. 1. Anaphase mit je 6 Univalenten. 

Abb. 3. Melica altissima. 1. Metaphase mit 9ır- 

Abb. 4. Bromus erectus var. eu-erectus. 1. Anaphase, normal. 

Abb. 5. Alopecurus pratensis. 2. Metaphase. In einer Zelle 14; erkennbar. 

Abb. 6. Melica nutans. 1. Metaphase mit 97. Zwei tiefer liegende Gemini 
undeutlich. 

Abb. 7. Bromus erectus var. eu-erectus. 1. Anaphase mit Teilungsabweichung. 

Abb. 8. Pollenmutterzelle einer F,-Pflanze Speltoid x Aegilops ovata typica. 
1. Anaphase. Die Univalenten mit angedeuteter Längsspaltung. 

Abb. 9. PoJlenmutterzelle desselben Bastards wie in Abb. 8. Späte Ana- 
phase 1 mit telophasisch veränderten Univalenten an den Polen und die Längs- 
spaltung (,,Pseudo-Anaphase 2“) durchführenden univalenten Nachzüglern. 

Abb. 10. Alopecurus pratensis. Telophase 1. Polansicht mit 14 Chromo- 
somen. 

Abb. 11. Nicotiana Tabacum. 1. Metaphase mit 24rr. 


Erklärungen zu den Abbildungen 1— 68 auf Tafel II—V. 


Abb. 11. Phalaris canariensis. Metaphase 1. 5 Ringe bzw. Doppel-V’s und bei 
+ das end-to-end gebundene Paar. E.K. 


1 Sämtliche Zeichnungen wurden mit Hilfe des ABBEschen Zeichenapparates 
angefertigt. Die gewählte Tönung soll einigermaßen die räumliche Anordnung 
der Chromosomen verdeutlichen helfen, soweit dies überhaupt bei der flächen- 
haften Darstellung körperlicher Gebilde möglich ist. In manchen Zeichnungen 
wurde von einer Wiedergabe der Plasmastruktur abgesehen und nur das gezeich- 
net, worauf es ankam. Auch der Nukleolus ist oft nur umrissen. Soweit Umrisse 
der Pollenmutterzellen vorhanden sind, sollen diese den Plasmakörper darstellen, 
wenn nicht, wie z. B. in den Abb. 1, 3, 13, die ganze Pollenmutterzelle gezeichnet 
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Abb. 2. Melica altissima. Metaphase 1. P. M. Zellenverband. In der linken 
unteren Zelle Bivalentes abseite. E. K. 

Abb. 3. Melica nutans. Metaphase 1 mit 97. E.K. 


Abb. 4—11. Dactylis Aschersoniana. 
Abb. 4—6. Meta- bzw. frühe Anaphase mit einem abseitsliegenden 
Bivalenten. 
Abb. 7. Metaphase 1 mit 71. 
Abb. 8. Riesenpollenmutterzelle. 
Abb. 9. Diakinestadium, non-pairing zweier Univalenter zeigend. 
Abb. 10. Z. T. dreikernige „Dyaden“. In einer Zelle links ver- 
einfachte Polysporie. 
Abb. 11. Normales Diakinesestadium. 
Dactylis glomerata. 
Abb. 12. -Anaphasen 1. Jede P. M.-Zelle mit 30 univalenten Chro- 
mosomen. E.K. 
Abb. 13. Anaphase 1 der normalen Pflanze mit je 14 zu den Polen 
wandernden univalenten Chromosomen. E.K. 
Abb. 14.—22. Poa annua. 
Abb. 14. Diakinesestadium. Bei + die zwei größten Bivalenten. E.K. 
Abb. 15—18. Meta- bzw. frühe Anaphasen 1. Die größten Biva- 
lenten mit + +. Regelmäßig voraneilende Trennung 
des einen. E.K. 
Abb. 19. Chromosomenanordnung z. Zt. der multipolaren Spindel. 
E.K. 
Abb. 20. Anaphase 1. Bei + + die von den größten Bivalenten 
abstammenden Univalenten. E.K. 
Abb. 21. Anaphase 1. Telophasische Veränderung der voraneilen- 
den Chromosomen. E.K. 
Abb. 22. Metaphase 2. Die beiden größten Chromosomen mit + +. 
E.K. 
Abb. 23—25. Poa caesia. 
Abb. 23. Metaphase 1 mit 2011 und 5ı. 
Abb. 24. Anaphase 1 mit 5r als Nachzüglern in Längsteilung be- 
griffen. 
Abb. 25. Metaphase 2 mit 19; + öı/,. Letztere heller tingiert. 
Abb. 26—33. Briza media. 
Abb. 26. Diakinesestadium mit 51 + lv. 
Abb. 27. Metaphase 1 mit 511 + liv in Kettenform. 
Abb. 28—32. Typen des quadrivalenten Chromosomenkomplexes. 
a, &, und b, b, zwei verschiedene Homologenpaare. 
Abb. 33. Anaphase 1 mit 71. 
Abb. 34. Bromus erectus var. eu-erectus. Normale Anaphase 1. Entspricht 
Abb. 4 der TafelI. E.K. 


Abb. 35. Festuca pratensis. Anaphase 1. E.K. 
Abb. 36. Alopecurus pratensis. 1. Anaphase. E.K. 


ist. Die Abkürzung E.K. nach manchen Abbildungserklärungen bedeutet, daß 
die als Vorlage dienenden Präparate mit Eisenkarminessigsäure gefärbt waren, 
alle übrigen Zeichnungen fertigte ich nach Dauerpräparaten an, die mit Häma- 
toxylin gefärbt waren. Der abgebildete größere Maßstab ist für die Abb. 1, 3—9, 
11, 13, 14—68, der kleinere Maßstab für die Abb. 2, 10 und 12 gültig. 


Abb. 12—13. 








Abb. 37—39. 


Abb. 40—44. 


Abb. 45—47. 


Abb. 48. 
Abb. 49—55. 


Abb. 56—66. 


Abb. 67— 68. 
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Alopecurus fulvus. 

Abb. 37. Anaphase 1, normal. E. K. 

Abb. 38. Metaphase bzw. frühe Anaphase, normal. E. K. 

Abb. 39. Anaphase 1. Unregelmäßige Teilung eines Bivalenten. E,K. 

Alopecurus myosuroides. 

Abb. 40. Normale Metaphase 1 mit 71. 

Abb. 41. Anaphase 1 mit zwei in Langsspaltung begriffenen uni- 
valenten Nachziiglern. 

Abb. 42. Metaphase 2. Bei + das größte Chromosom des Haplojd- 
satzes. ’ 

Abb. 43. Interkinese. 

Abb. 44. Anaphase 2. Bei + das größte Chromosom des Haploid- 
satzes. 

Alopecurus geniculatus. 

Abb. 45. Regelmäßige Metaphase 1 mit 14ır. 

Abb. 46. Regelmäßige Metaphase 2. 

Abb. 47. Metaphase 2. 14 Elemente in der einen, 15 in der an- 





deren Zelle. 
Phleum pratense. Metaphase 1 mit 21n. 
Phleum Michelii. 


Abb. 49. Diakinesestadium mit 7 ringförmigen Geminis. 

Abb. 50. Diakinesestadium mit 5 Ringen und zwei offenen Biva- 
lenten. 

Abb. 51. Diakinesestadium weiter vorgeschritten als in Abb. 49 
und 50 mit 7 massiveren Ringen. 

Abb. 52. Diakinesestadium. Anscheinend non-pairing eines Biva- 
lenten. 

Abb. 53. Normale Anaphase 1. 

Abb. 54. Telophase 1 mit bivalentem Nachzügler. 

Abb. 55. Somatische Zelle aus dem Fruchtknoten mit Prophase 
des Kernes. 

Brachypodium pinnatum. 

Abb. 56. Diakinesestadium mit 1411. 

Abb. 57. Diakinesestadium mit 1271 + 1rv. 

Abb. 58. Diakinesestadium mit 14m. 

Abb. 59. Diakinesestadium mit 14. 

Abb. 60. Späte Anaphase 1. Verspätung der nunmehr freien Part- 
ner des Quadrivalenten. 

Abb. 61. Anaphase 1 mit Trivalentem und abseits liegendem Uni- 
valenten. 

Abb. 62a und b. Polplatten aus einer P.M.-Zelle während der 
1. Anaphase. 

Abb. 63. Metaphase 1 mit 147. 

Abb. 64. Frühe Anaphase 1 mit quadrivalentem Chromosomen- 
verband. 

Abb. 65. Anaphase 1. 

Abb. 66. Späte Anaphase 1 mit polyvalentem Chromosom. 

Sesleria coerulea var. uliginosa. 

Abb. 67. Metaphase 1 mit 1411. 

Abb. 68. Interkinese mit 141. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Deutschen Universität in Prag.) 


NEKTARABSCHEIDUNG IN DER BLÜTENREGION 
EINIGER ARACEEN. 
ZUGLEICH EIN HINWEIS AUF DIE BARGERSCHE METHODE. 
Von 
Erich DAUMANN 
(Prag). 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Juni 1930.) 


Über die Bestäubungsökologie der meisten Araceenblüten, besonders 
über ihre sicherlich sehr mannigfaltigen Anlockungsmittel ist heute noch 
wenig bekannt. Falls Untersuchungen über diesen Gegenstand, wie es im 
folgenden zutrifft, nicht am natürlichen Standort der Pflanze durchge- 
führt werden, kann jeweils nur ein geringer Teil jener Faktoren, durch 
deren Zusammenwirken die Bestäubung ermöglicht wird, Gegenstand 
einer Untersuchung sein. So wird man in einem derartigen Fall wenig 
oder nichts über die Anlockungsmittel und das Verhalten der Blumen- 
besucher aussagen können, während das Studium jener Einrichtungen, 
welche ein Verweilen der Besucher auf den Blüten bedingen, lohnender 
erscheint. Unter diesen Einrichtungen finden wir bei Araceen einerseits 
Fallen, andererseits, soweit es sich um Vertreter dieser Familie mit 
offener Spatha handelt, spielen Verköstigungsmittel wie Pollen oder 
Nektar eine bedeutsame Rolle. Über Nektarabscheidung in der Blüten- 
region von Araceen finden sich, soweit mir bekannt ist, nur kurze Be- 
merkungen in der Literatur vor, wobei meist nur der zuckerhaltige Nar- 
bentropfen Erwähnung findet. (So für Anthurium bei ENGLER [1905, 
8. 12f.], für einige Vertreter der Monsteroideae bei ENGLER u. KRAUSE 
[1908, S. 13], für Arum bei DELPINO, BONNIER [1879, S. 139], KIRCHNER 
[1911, S. 209], EneLer [1920, S. 18], Höck [S. 49]). 

Im folgenden sollen die Sekretionsart und die Zusammensetzung dieses 
Narbentropfens sowie auch die Nektarabscheidung an anderen Blüten- 
teilen und an der Spatha einiger Araceen beschrieben werden; dabei will 
ich auch auf eine wenig bekannte, von BARGER (1904) erdachte Methode 
zur Konzentrationsbestimmung kleiner Flüssigkeitsmengen hinweisen, 
welche ich bereits bei der Untersuchung des Blütennektars von Nepenthes 
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(1930, S. 12) benutzte und die, soweit mir bekannt ist, zum erstenmal von 
RUBHLAND (1915) für botanische Zwecke angewendet wurde. 


Anthurium digitatum G. Don. 

Es wurden mehrere Blütenkolben dieser Pflanze, welche sich im 
Warmhaus entwickelt hatten, untersucht. Der lilafarbige Blütenkolben 
ist 6—9 cm lang; er wird von der Spatha nicht umschlossen (Abb. 1). 
Die zwitterige, protogyne Blüte besteht aus vier Perianthblättern, vier 
Staubblättern und einem Fruchtknoten. Auf dem freien, nach außen ge- 
wendeten Teil der Perianthblätter-und dem Fruchtknoten bemerkt man 
schon mit freiem Auge zahlreiche Punkte (Abb. 2—5), die bei starker 
Vergrößerung als Grübchen erkannt werden können. In jeder dieser 
Vertiefungen befindet sich eine Spaltöffnung, die nach dem Typus der 
Wasserspalten (Saftspalten) gebaut ist; ihr weit klaffender Porus kann, 
wie sich beim Zusatz von Plasmolytieis zeigt, nur wenig verengert, aber 
nicht mehr geschlossen werden. — Die Aufblühfolge ist deutlich akro- 
petal. Vor Anthesebeginn ist keinerlei Flüssigkeitsabscheidung auf der 
Kolbenoberfläche, welche durch die dicht aneinander gereihten Perianth- 
blätter und Fruchtknoten gebildet wird, bemerkbar (Abb. 2). Zu Beginn 
der Anthese treten die bis dahin verborgenen, wenigzelligen Narbenhaare 
über die Fruchtknotenoberfläche hervor und beginnen Flüssigkeit abzu- 
scheiden (Abb. 3). Gegen Ende des weiblichen Zustandes eines Kolben- 
abschnittes erreichen diese Sekrettropfen ihre maximale Größe, und es be- 
ginnt jetzt auch eine Sekretion aus den schon erwähnten Saftspalten der 
freien Perianthteile, so daß sich jetzt auch kleinere Tropfen auf den 
Blütenhüllblättern zeigen (Abb. 4). Diese Abscheidung steigert sich noch 
und hält während des ganzen männlichen Zustandes eines Kolbenab- 
schnittes an, zu einer Zeit, wo hier bereits die Narbenhaare vertrocknet 
sind und schon an verschiedenen Stellen Pollen in wurstförmigen Mas- 
sen zwischen den auseinanderweichenden Perianthblättern hervortritt 
(Abb. 5). An dem im Lichtbild wiedergegebenen Spadix sind im oberen 
Teil die Blüten noch geschlossen. Dann folgt eine Zone mit großen, glän- 
zenden Narbentropfen (entsprechend Abb. 4); hier befinden sich die 
Blüten im weiblichen Zustand. Gegen die Basis des Kolbens sind diese 
Tropfen fast durchweg verschwunden. Dafür machen sich kleinere 
Sekrettropfen auf den Perianthblättern bemerkbar; hier befinden sich 
die Blüten im männlichen Zustand (entsprechend Abb. 5). 

Um genau feststellen zu können, von wo die Flüssigkeit, welche den 
Narbentropfen bildet, ausgeschieden wird, bediente ich mich folgender 
Methode: Es wurden mit trockenem Messer dicke Schnitte durch einen 
Fruchtknoten angefertigt. Diese Schnitte übertrug ich in eine feuchte 
Kammer und saugte mittels fein zugespitzter Filterpapierstreifen die 
zwischen den Narbenhaaren haftende Flüssigkeit ab. Unter dem Bin- 
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okularmikroskop konnte ich bei starker Vergrößerung bereits nach 
25—30 Minuten den Austritt von Flüssigkeit aus den oberen Zellen der 





Abb. 1. Blütenkolben von Anthurium, digitatum während der Anthese. Im mittleren Teil des 
Kolbens sind große Nektartropfen (Narbentropfen) bemerkbar. Aufnahme von Doz. Dr. F. PoHL. 


Narbenhaare feststellen. Das Sekret war keineswegs durch Absterben der 
Zellen des Haares nach außen getreten, da nach dem Versuch alle Zellen 








Nektarabscheidung in der Blütenregion einiger Araceen. 41 


plasmolysierbar waren. Gegen Ende des weiblichen Zustandes einer 
Blüte geht die Sekretionsfähigkeit der Narbenhaare stark zurück und 
wird schließlich Null. Erst jetzt ster- 
ben die Zellen der Narbenhaare ab; 





Abb. 4. Abb. 5. 
Abb. 2—5. Anthurium digitatum. Abb. 2. Teil der Kolbenoberfläche mit mehreren Blüten vor 
Anthesebeginn. Abb.3. Teil der Kolbenoberfläche mit mehreren Blüten zu Anthesebeginn. Die 
Narbenhaare beginnen Nektar abzuscheiden. (Die Nektartropfen sind hier ebenso wie in den 
folgenden Abbildungen durch einfache, ringförmige Begrenzungslinien angedeutet.) Abb.4. Teil 
der Kolbenoberfläche mit mehreren Blüten gegen Ende des weiblichen Zustandes. Die Narben- 
tropfen haben ihre maximale Größe erreicht. Auf dem Perianth beginnt die Nektarabscheidung. 
Abb. 5. Teil der Kolbenoberfäche mit mehreren Blüten während des männlichen Zustandes. Die 
Narbenhaare sind vertrocknet. Die Nektarsekretion des Perianths erreicht ihr Maximum. An ein- 
zelnen Stellen tritt Pollen zwischen den i d ichenden Blütenhüllblättern hervor. 


sie sind nicht mehr plasmolysierbar. Die Haare zerfallen aber nicht, 
sondern bleiben, wenn auch stark verrunzelt, als solche erhalten. 
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Die Prüfung des Narbentropfens auf seine Inhaltsstoffe ergab einen Ge- 
halt an Zuckerarten und Schleimen. (Ich verwendete hier dieselben 
Untersuchungsmethoden, wie früher bei dem Blütennnektar von Ne- 
penthes ; daher sei diesbezüglich auf meine Arbeit [l. c.] verwiesen). Wenn 
ich das Sekret der Narbenhaare in Kapillaren mit FLückicerscher 
Lösung (vgl. auch Daumann 1928, S. 577) in Nachbarschaft brachte, so 
war sofort (noch vor dem Erwärmen) eine deutliche Ausfällung von 
Kupferoxydul nachweisbar. Damit ist das Vorhandensein von Fruktose 
erwiesen. Wenn jetzt gelinde erwärmt wurde, so vermehrte sich die 
Cu,0-Bildung weit um das Doppelte, was die Anwesenheit von Glukose 
im Narbentropfen anzeigt. Bei Durchführung derselben Versuche mit 
Senrtscher Lösung (mit und ohne Erwärmen) ließen sich auch Biosen 
(Saccharose) im Sekret der Narbe nachweisen. 

Um einen Aufschluß über die Konzentration des Nektars, welcher von 
den Narbenhaaren abgeschieden wird, zu erhalten, verwendete ich die 
Barcersche Methode. BARGER (I. c.) hat diese Methode zur Bestimmung 
des Molekulargewichtes löslicher Stoffe ausgearbeitet. Sie sei im folgen- 
den kurz geschildert. Die theoretische Grundlage der Methode ist fol- 
gende: Wenn der Dampfdruck zweier benachbarter Flüssigkeitssäulen 
(etwa in einer Kapillare) in den dazwischen liegenden Luftraum ungleich 
ist, so wird bei der Flüssigkeitssäule, welcher ein geringerer Dampfdruck 
zukommt, mehr Flüssigkeit in der Zeiteinheit kondensieren als ver- 
dampfen; daher wird sich diese Flüssigkeitssäule vergrößern. Da nun 
unter sonst gleichen Umständen der Dampfdruck und die molekulare 
Konzentration einer Flüssigkeit verkehrt proportional sind, wird in un- 
serem Fall diedurch Kondensationsich vergrößernde Flüssigkeitssäule eine 
größere Konzentration aufweisen. Nach BARGER wird nun das Sekret in 
Kapillaren von 1—2 mm innerer Weite, von Luftblasen unterbrochen, 
abwechselnd mit verschiedenen Lösungen von bekannter Konzentration 
in Nachbarschaft gebracht. Dann werden diese Kapillaren an beiden 
Enden zugeschmolzen und zwecks Bewahrung einer gleichmäßigen Tem- 
peratur in mit Wasser gefüllte Petrischalen gelegt. Sofort nach dem Zu- 
schmelzen und Einlegen der Kapillaren werden mittels eines Okular- 
mikrometers die Längen der einzelnen Flüssigkeitssäulen gemessen. Das- 
selbe geschieht zum zweitenmal nach 24 Stunden. Hat man nun das 
Sekret mit einer Reihe von Lösungen verschiedener Konzentration in 
Kapillaren in Nachbarschaft gebracht, so wird sich eine solche finden, bei 
welcher sich nach 24 Stunden weder die Länge der Sekretsäule noch die 
der benachbarten Vergleichslösung nennenswert verändert haben. Dann 
entspricht die Sekretkonzentration der Konzentration dieser Vergleichs- 
lösung. BARGER arbeitete, wie schon erwähnt, mit Kapillaren von 
1—2 mm innerer Weite. Ich verwendete bei diesen Versuchen mit Erfolg 
selbst Kapillaren von 0,25 mm innerer Weite, was insofern von Vorteil 
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ist, als man mit noch bedeutend geringeren Sekretmengen ausreicht. 
Als Beispiel sei ein Ausschnitt aus einer Versuchstabelle einer solchen 
Konzentrationsmessung des Narbensekretes von A. digitatum angeführt. 
Unter x sind die Längen der Flüssigkeitssäulen des Narbensekretes von 
fraglicher Konzentration in Okularmikrometereinheiten eingetragen, 
unter M die der Saccharoselösungen von bekannter Konzentration. 
Letztere ist für die obere Kolonne der Tabelle 0,35 Mol, für die mittlere 
0,40 Mol, für die untere 0,45 Mol; in der oberen Zeile jeder Kolonne sind 
die Längen der Flüssigkeitssäulen vom 29. Mai 11 Uhr eingetragen; die 
untere Zeile enthält die Längenmessungen vom 30. Mai 11 Uhr. Die 
Tabelle zeigt deutlich, daß die Konzentration des Nektars der Narbe an- 
nähernd 0,4 Mol beträgt. 
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Mit dieser Methode wird es leicht möglich sein, bei Nektarien Auf- 
schluß über Konzentrationsänderungen des Sekretes zu Beginn und gegen 
Ende der Abscheidung zu erhalten. Bei Anthurium digitatum konnte ich 
wegen Materialmangels diese Frage nicht weiter verfolgen. 

Die Flüssigkeitströpfchen, die sich gegen Ende des weiblichen und be- 
sonders während des männlichen Zustandes einer Blüte auf dem frei- 
liegenden Teil jedes Perianthblattes zeigen, enthalten ebenfalls Monosen 
und Biosen. Der Zuckergehalt ist, nach der Bildung von Kupferoxydul 
und Osazonkristallen bei den Reaktionen zu schließen, größer als in der 
Narbenflüssigkeit. Schleime konnte ich im Sekret des Perianths nicht 
nachweisen. Wie schon erwähnt wurde, erfolgt der Nektaraustritt auf 
dem Perianth nur durch Saftspalten, die hier in griibchenférmigen Ver- 
tiefungen sitzen. Die aus den einzelnen Saftspalten ausgetretene Flüs- 
sigkeit fließt bald zu größeren Tropfen zusammen. Die Oberfläche des 
freien Perianthblatt-Teils zeigt Epidermispapillen und Kutikularleisten ; 
letztere beide Eigentümlichkeiten dürften sich als Hafteinrichtungen 
(Safthalter) für den Nektar bewähren. 


1 Auch RUHLAND (l.c.) hat bei derartigen Versuchen, wie aus der Abb. 13 
seiner Arbeit ersichtlich ist, bereits mit Kapillaren von ungefähr 0,3 mm innerer 


Weite gearbeitet. 
2 Bezüglich aller weiteren Einzelheiten der Methode sei auf die angeführten 


Arbeiten von BARGER und RUHLAND verwiesen. 
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Über die Bestäubungsverhältnisse der untersuchten Pflanze sowie über 
den Blütenbesuch am natürlichen Standort sind mir keine Beobachtungen 
bekannt. Wegen der scharf ausgeprägten Protogynie erscheint Selbstbe- 
stäubung nicht wahrscheinlich. Eine deutliche Duftentwicklung in der 
Blütenregion der untersuchten Art konnte ich, wenigstens an den Glas- 
hauspflanzen, nicht wahrnehmen. Vielleicht spielen die großen, glitzern- 
den Nektartropfen der Narben (vgl. Abb. 1) für die Anlockung von 
Blumenbesuchern eine Rolle. Da aber gerade über diese Art der An- 
lockung? experimentelle Untersuchungen noch ausstehen, können für 
den Einzelfall nicht einmal Vorstellungen mit einem gewissen Wahr- 
scheinlichkeitswert gefunden werden. 


Anthurium crystallinum Linden et André. 

Der Blütenkolben dieser Art zeigt eine grünliche Färbung. Im Ge- 
gensatz zu A. digitatum läßt der Spadix von A. crystallinum während der 
Anthese einen starken Duft erkennen, welcher an den der Muskatnuß 
erinnert und als Anlockungsmittel in Betracht kommen könnte. (Nach 
Knots 1904, S. 84f., besitzt A. magnificum LINDEN einen ähnlichen Duft, 
während A. Lindenianum C. Koch et AUGUST salbeiähnlich und A. Hoo- 
keri SCHOTT ,,wie Hefe‘ duften.) Im Verlauf der Anthese sowie der Ab- 
scheidung und Zusammensetzung des Nektars stimmt diese Art mit der 
zuvor behandelten überein. Die Nektarmenge sowie auch der Zucker- 
gehalt des Nektars ist hier geringer. Epidermispapillen und Kutikular- 
leisten sind auf den freien Teilen der Perianthblätter nicht vorhanden; 
Spaltöffnungen kommen hier nur vereinzelt vor. Der Nektar tritt in ge- 
ringer Menge durch die Öffnungen der Saftspalten hervor, hauptsächlich 
gelangt er aber durch die unversehrten Epidermisaußenwände ins Freie. 


Arisaema consanguineum Schott. 

Für die Untersuchung standen mir nur männliche Pflanzen zur Ver- 
fügung. Die Spatha sowie der Endteil des Kolbens sind grünlich gefärbt. 
Während der Anthese duftet der Blütenstand nach frischen Seefischen. 
Nektarabscheidung in der Blütenregion von Arisaema ist, soweit mir be- 
kannt, bisher noch nicht beobachtet worden (KNuTH 1904, MoLıscH 
1926, Pout 1929). Bei A. consanguineum konnte ich auf der Spatha der 


1 Der Begriff ,,Anlockung“ ist im Sinne der Definition von KNoLL (1926, 
S. 438) verwendet. 

2 Hierher gehört auch die Frage nach der Bedeutung der sogenannten Schein- 
nektarien, z. B. der glänzenden Knöpfchen an.den Blütennektarien von Parnassia, 
die Bedeutung der Scheinnektarien in der Blüte von Lopezia u. a. Bei Parnassia 
habe ich umfangreiche Beobachtungen von blumenbesuchenden Insekten (be- 
sonders Dipteren) im Freiland (sumpfige Wiesen im Altvatergebirge, Sudeten) 
angestellt und bin auf Grund dieser Beobachtungen zu der Anschauung gelangt, 
daß hier die sogenannten Scheinnektarien als Anlockungsmittel bedeutungslos sind. 
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geöffneten Blütenstände, nachdem mich Herr Professor KNOLL darauf 
aufmerksam gemacht hatte, regelmäßig kleine Flüssigkeitstropfen fest- 
stellen; sie waren besonders auf dem kragenförmigen, umgeschlagenen 
sowie auf dem oberen, freien Teil der Spatha und hier wieder auf beiden 
Seiten zu finden. Jeder Tropfen sitzt über einer Spaltöffnung. Diese 
Spaltöffnungen haben, soweit ich beobachten konnte, normalen Bau; der 
Porus kann, wie sich bei Zusatz von Plasmolyticis zeigt, geschlossen 
werden; die Schließzellen enthalten Chlorophyll und Stärke. Werden 
diese Flüssigkeitströpfehen abgesaugt, so entstehen sie während der An- 
these nach kurzer Zeit wieder, wobei die Sekretion nur durch die schon 
erwähnten Spaltöffnungen erfolgt. Ich habe dieses Sekret mit ent- 
sprechend feinen Kapillaren aufgenommen und in der schon ange- 
gebenen Weise auf Inhaltsstoffe untersucht. Es war ein deutlicher Ge- 
halt von Monosen, Biosen und Schleimen nachweisbar. Schon beim 
Prüfen mit der Zunge schmecken diese Tropfen süß. An anderen Teilen 
des Blütenstandes (Kolben, Blüten) dieser Art konnte ich keine Flüssig- 
keitsabscheidung finden. 

Daß hier gerade an der Spatha Nektar abgeschieden wird, ist für die 
Bestäubungsökologie dieser so abgeleiteten, diözischen Form insofern 
von größter Bedeutung, als dadurch ein Verköstigungsmittel entstand, 
welches Tiere zum Besuch männlicher und weiblicher Blütenstände ver- 
anlaßt. 

Arisaema amurense Maxim. 

Von dieser Spezies habe ich ebenfalls nur männliche Blütenstände 
untersuchen können. Die Färbung der Spatha ist grünlich. Der Duft der 
geöffneten Blütenstände ist ähnlich dem der vorigen Art. An denselben 
Stellen wie bei A. consanguineum fand ich bei dieser Art Flüssig- 
keitstrépfchen, die sich bei der Untersuchung als Nektar erwiesen. 
Schleime konnte ich im Sekret der Spatha von A. amurense nicht nach- 
weisen. Im Gegensatz zu A. consanguineum erfolgt bei A. amurense der 
Nektaraustritt vornehmlich als Diffusion durch die Epidermisaußen- 
wände, seltener durch die Spaltöffnungen, welche auf der Spatha nicht sehr 
häufig zu finden sind. 


Aglaonema hospitum Williams. 

Die folgenden Untersuchungen wurden an mehreren Pflanzen dieser 
Art, welche im Warmhaus zur Blüte kamen, durchgeführt. — Die Ober- 
fläche des kurzen Kolbens wird von dicht gedrängten männlichen Blüten, 
die sich aus zwei Staubblättern zusammensetzen (ENGLER 1915, S. 10), 


ı Für die Art-Bestimmung der von mir untersuchten Exemplare, die wegen 
Mangels an geeignetem Vergleichsmaterial hier nicht gut möglich war, bin ich 
Herrn Professor Dr. Lupwıe Dies, Direktor des Botanischen Garteas und Muse- 
ums in Berlin-Dahlem, zu Dank verpflichtet. 
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gebildet. An der Basis des Blütenkolbens sitzen einige wenige nur aus 
je einem Fruchtknoten bestehende weibliche Blüten. Auf der Narbe 
jedes Fruchtknotens bildet sich während der Anthese ein großer, kuge- 
liger Sekrettropfen, dessen Zusammensetzung ich untersuchte. Im Nar- 
bensekret sind Schleim und Zucker vorhanden. Wenn ich trockene 
Sudan III-Körnchen, die vorher nach der von Por (1927, S. 560) ange- 
gebenen Methode mit Chloroform behandelt worden waren, in den Nar- 
bentropfen brachte, so färbte sich dieser bald, was auf das Vorhanden- 
sein eines fetten Öls hindeutet!. Bei der Untersuchung einer größeren 
Anzahl von Blütenständen fand ich, daß in vielen Fällen an der Basis 
des Blütenkolbens, also in der Umgebung der weiblichen Blüten, Stami- 
nodien vorhanden sind. Diese Staminodien sind verschieden stark redu- 
ziert. Ich fand alle Übergänge von solchen, die äußerlich noch völlig 
fertilen Staubblättern glichen, jedoch keinen Pollen nach außen mehr ab- 
gaben, bis zu kleinen, stummelförmigen Gebilden, die nicht einmal mehr 
eine Andeutung eines sporogenen Gewebes erkennen ließen. Diese 
Staminodien zeigen im Gegensatz zu den fertilen Staubblättern eine Nektar- 
abscheidung, wobei die sezernierte Nektarmenge um so größer ist, je stärkere 
Reduktion das Staminodium zeigt. Wie ich schon in der Blüte von Caly- 
canthus, Sagittaria, Hydrocharis und Sagina (Planta 1930, S. 114) fest- 
stellen konnte, zeigt auch der Fall von Aglaonema hospitum, daß bei der 
Rückbildung fertiler Staubblätter zu Staminodien in vielen Fällen eine 
Neigung zur Nektarabscheidung auftritt. Dergleichen Fälle sind für das 
Verständnis des phylogenetischen Werdeganges der Nektarien von aller- 
größter Bedeutung. 


Arum maculatum L. 

Die Spatha der untersuchten Pflanzen? des Botanischen Gartens 
öffneten sich meist in den ersten Nachmittagsstunden. Schon 3 bis 
4 Stunden vor dem Aufgehen der Spatha sind die Narbenhaare durch 
ausgeschiedene Flüssigkeit zu unregelmäßigen Büscheln verklebt. 

Nach dem Öffnen der Spatha nimmt die Flüssigkeitsmenge der Narbe 
beständig zu. Am Abend des ersten Tages und auch noch am frühen 


1 Im Narbensekret von Thibaudia Hendersonii Rec. hat Pout (1929, S. 603) 
ebenfalls das Z k von fettem Öl und Monosacchariden nach- 
gewiesen. 

2 Ihre Blütenstände wurden knapp vor Anthesebeginn mittels geräumiger 
Säckchen aus sogenanntem Opalstoff gegen Blumenbesucher geschützt. 

3 Außerdem findet man in diesem Blütenzustand an verschiedenen Stellen 
der Spatha-Innenseite und des Blütenkolbens (besonders auf der Fruchtknoten- 
oberfläche) zahlreiche kleine Flissigkeitstrépfchen. Wenn ich diese mittels Filter- 
papier absaugte, entstander sie nicht wieder. Nach der Abspülungsmethode 
(Beihefte 1. c. S. 6) auf Inhaltsstoffe untersucht, war kein Zucker- oder Schleim- 
gehalt nachweisbar. Ähnlich wie in der Blüte von Magnolia (Planta 11,8. 110) 
dürfte es sich auch hier um eine Kondensation von Atemwasser handeln. 
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Morgen des zweiten Tages der Anthese sitzt fast auf jeder Narbe ein 
großer, kugeliger Sekrettropfen. Mit der bei Anthuriwm angegebenen 
Methode konnte nachgewiesen werden, daß die Flüssigkeit von den Nar- 
bentrichomen abgeschieden wird. Die Narbenhaare bleiben bis nach dem 
Ende der Sekretion erhalten und vertrocknen dann. Der Narbentropfen 
wird also keinesfalls durch Auflösung dieser Trichome gebildet. Für 
Arum italicum gibt DELPINO (l. c.) an, daß die Narbenhaare zergehen und 
an ihre Stelle ein Zuckertropfen tritt. A. italicum konnte ich nicht unter- 
suchen, doch möchte ich auf Grund der Verhältnisse bei A. maculatum 
diese Angabe bezweifeln, zumal ja beide Arten nahe verwandt sind 
(ASCHERSON u. GRAEBNER 1902—1904 vereinigen beide Spezies zu einer 
Gesamtart). 

Bezüglich der Inhaltsstoffe des Narbentropfens von A. maculatum 
kann ich die Angabe BoNNIERs (1. c.), der Zucker nachgewiesen hat, be- 
stätigen. Der Gehalt an Monosen ist sehr gering; es sind vorwiegend 
Biosen vorhanden. Auch Schleime ließen sich im Narbensekret nach- 
weisen. In den Vormittagsstunden des zweiten Tages bräunen sich die 
Narbenhaare und vertrocknen. In diesem Zustand findet man oft Sekret- 
tropfen auf den ,,Zwischenstiicken“ (KNOLL, 1. c., S. 405). Saugt man 
diese Tröpfchen ab, so entstehen sie oft wieder. Zucker oder Schleime 
konnte ich in ihnen nicht feststellen. Gegen Ende des weiblichen Zu- 
standes einer Infloreszenz zeigt der obere Teil der Spatha stellenweise 
ein glasiges (durchscheinendes) Aussehen, was für Arum italicum auch 
von Kraus (1882, S. 5) erwähnt wird. Diese Erscheinung kommt da- 
durch zustande, daß die Interzellularen dieser Gewebestellen mit Flüssig- 
keit infiltriert werden. Gleichzeitig erscheinen an diesen Teilen der 
Spatha auch vereinzelt Flüssigkeitstrôpfchen, in denen Zucker oder 
Schleime fehlen. 

Da außer den zuckerhaltigen Sekrettropfen der Narben den von Arum 
gefangenen Insekten weiter keine Verköstigungsmittel geboten sind!, 
so ist es naheliegend, anzunehmen, daß diese Tropfen tatsächlich von den 
Tieren als Nahrung verwendet werden. Bei A. maculatum habe ich dar- 
über keine Beobachtungen angestellt. Dagegen gibt es solche von KNOLL 
(l. c., S. 434) für A. nigrum Schott. Letztere Art zeigt nach meinen vor- 
läufigen Untersuchungen eine anscheinend schwächere aber doch deut- 
liche Flüssigkeitsabscheidung der Narbe. In der organischen Substanz 
des Narbensekretes ließ sich ebenfalls Zucker nachweisen. 


1 Schon Knott (I. c. S. 434) weist darauf hin, daß die Angabe A. KERNERS 
von MARILAUN (1898, S. 147), nach welcher „die dünnwandigen und saftreichen, 
den Kessel im Innern auskleidenden Zellen‘ von den gefangenen Insekten ge- 
fressen werden, unrichtig ist. 














48 E.Daumann: Nektarabscheidung in der Blütenregion einiger Araceen. 





Zitierte Literatur. 


Aseherson, P. u. Graebner, P.: Synopsis der mitteleuropäischen Flora 2 (1902 
bis 1904). — Barger, G.: A microscopical method of determining molecular 
weights. J. chem. Soc. Lond., Transact. 85 (1904). — Bonnier, G.: Les Nectaires. 
Ann. des Sci. natur. 8. Paris 1879. — Daumann, E.: Zur Biologie der Blüte von 
Nicotiana glauca Grah. Zugleich ein Beitrag zur Erweiterung unserer Kennt- 
nisse über ungewöhnlichen Blütenbesuch der Honigbiene. Biol. generalis 4 
(1928). — Das Blütennektarium von Magnolia und die Futterkörper in der Blüte 
von Calycanthus. Planta 11 (1930). — Das Blütennektarium von Nepenthes. 
Beiträge zur Kenntnis der Nektarien. I. Beih. Bot. Zbl. 47 (1930). — Delpino, F.: 
Ulteriori osservazioni sulla dicogamia nel regno vegetale (1868— 1875). — Engler, 
A.: Araceae. In: Das Pflanzenreich 4, 23, Ba (1905); 4, 23, D c (1915); 4, 23, F 
(1920). — Engler, A. u. Krause, K.: Araceae-Monsteroideae. Ebenda 4, 23, Bb 
(1908). — Hôek, F.: Ar In: Lebensgeschichte der Blütenpflanzen Mittel- 
europas von Kirchner, Loew und Schröter 1, 3. — Kerner von Marilaun, A.: 
Pflanzenleben, 2. Aufl., 2 (1898). — Kirchner, 0.: Blumen und Insekten. Leipzig 
u. Berlin 1911. — Knoll, F.: Insekten und Blumen. IV. Die Arum-Blütenstände 
und ihre Besucher. Abh. zool.-bot. Ges. Wien 12, 3 (1926). — Knuth, P.: Hand- 
buch der Blütenbiologie 8, 1 (1904). — Kraus, G.: Über die Blütenwärme bei 
Arum italicum. Abh. naturforsch. Ges. Halle 16 (1882). — Molisch, H.: Pflanzen- 
biologie in Japan. Jena 1926. — Pohl, F.: Die anatomischen Grundlagen der 
Blüte von Stanhopea tigrina und St. oculata. Jb.f. wiss. Bot. 66 (1927). — Ölüber- 
züge verschiedener Pflanzenorgane, besonders der Blüte. Ebenda 70 (1929). — 
Ruhland, W.: Untersuchungen über die Hautdrüsen der Plumbaginaceen. Ebenda 
55 (1915). 








(Aus dem Institut für Botanik, Warenkunde und technische Mikroskopie der 
Deutschen Technischen Hochschule in Prag.) 


ÜBER KALKOXALATKRISTALLE IN DER SAMENSCHALE 
VON FUMARIA OFFICINALIS L. 
Von 
J. GREGER. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 11. Juni 1930.) 


Fumaria nimmt unter den Papaveraceen insofern eine Sonderstellung 
ein, als in der Schließfrucht bzw. in deren Testa keine Kalziumoxa- 
latkristalle gebildet werden, daß demnach ein für die Familie der Papa- 
veraceen charakteristisches Merkmal fehlt. Dies ist um so auffallen- 
der, als auch die Fumaria nahestehenden Corydalis-Arten diese Kri- 
stalle besitzen, wenn sie hier auch später als sonst bei den Papaveraceen 
ausgebildet werden. NETOLITZKY! sagt: „Bei Fumaria bilden sich 
keine Kristalle im zartbleibenden AJ, wohl aber bei Corydalis (mit der 
Zellfüllung), wenn auch erst später als sonst.“ Und an anderer Stelle?: 
„Diese Kristallschicht (nämlich als urtümliches Organisationsmerkmal) 
muß nicht bei allen Gattungen derselben Familie vorkommen; sie fehlt 
bei den Schließfrüchten von Fumaria, während sie bei Corydalis und den 
übrigen Papaveraceen vorhanden ist; Fumaria steht daher, auch was 
dieses Merkmal betrifft, im System höher als Corydalis, da es sich um 
eine Hemmungsbildung, um eine Unterdrückung handelt.‘ 

Da der Umstand, daß Kalziumoxalatkristalle nach ihrer Bildung 
hauptsächlich im Samen gelegentlich wieder aufgelöst werden können, 
ohne daß eine neuerliche Rückbildung erfolgt, schon von mehreren 
Autoren berichtet wurde®, lag es nahe, für die Früchte von Fumaria, 
deren Anatomie schon früher bearbeitet wurde*, an einen möglicherweise 


1 NETOLITZKY, F.: Anatomie der Angiospermen. In: LINSBAUER, K., Hand- 
buch der Pflanzenanatomie 10, 137 (1926). 

2 NETOLITZKY, F.: a. a. O. 8. 15. 

3 NETOLITZKY, F.: a. a. O., S.25 und: Die Kieselkörper, die Kalksalze als 
Zellinhaltskörper. In: LINSBAUER, K., Handbuch der Pflanzenanatomie 3/la 
S. 57 (1929). 

4 GREGER, J.: Die Anatomie der Frucht von Fumaria officinalis. Z. Unters. 
Nahrgsmitt. usw. 44 (1922). — Mikroskopie der landwirtschaftlichen Unkraut- 
samen. Berlin 1927. 
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ähnlichen Vorgang zu denken. Handelt es sich dagegen um eine Hem- 
mungsbildung, um eine vollständige Unterdrückung, dann käme eine 
Kristallbildung in der Samenschale überhaupt nicht in Betracht. 

Zur Klärung dieser sich unwillkürlich ergebenden Fragen wurden nun 
Fruchtbildungen in verschiedenen Entwicklungsstadien gesammelt, wie 
sie sich übrigens meist an ein und derselben Pflanze bieten, und unter- 
sucht. Es wurden Handschnitte aus dem in Alkohol gehärteten Material 
hergestellt, und zwar in verschiedener Orientierung, um auch die Ver- 
teilung vorhandener Kristalle in der Frucht beurteilen zu können. Es 
zeigte sich bald, daß in allen frühen Entwicklungsstadien reichlich 
wohlausgebildete Kalziumoxalatkristalle vorhanden sind, und zwar im 
Außenintegument der Samenschale. Am 
deutlichsten und in großer Zahl sind sie 
in den Anfangsstadien der Fruchtbildung 
zu beobachten, insbesondere solange sich 
das Endosperm nicht zu differenzieren 
beginnt. Schon in diesen Stadien kann 
festgestellt werden, daß eine Anhäufung 
der Kristalle an jenen Stellen der Testa 
stattfindet, die dem Funiculus gegen- 
über liegt. In den sonstigen Teilen des 
Außenintegumentes sind wohl auch reich- 
lich Kristalle zu beobachten, ohne daß 
es aber zu einer vollständig geschlossenen 
pti rn , Schichtbildung käme; auch sind die kri- 
derSamenschale. aFrihesEntwicklungs- Stallführenden Zellen nicht vollständig 
stadium der Frucht. > Zur Zeit der Pig- von den Kristallen erfüllt, diese liegen 

(P). * . A 
vielmehr einzeln oder zu mehreren im 
Lumen der Zellen (Abb. 1). Einzelkristalle sind immer groß und zeigen 
gut ausgebildete Formen. Man kann weiter beobachten, daß die Kristall- 
bildung mit der Entfernung vom Funikulus abnimmt, ein Beweis, daß 
die Aufbaustoffe der Kristalle möglichst frühzeitig abgeschieden werden. 

Mit der fortschreitenden Entwicklung der Frucht können wir nun be- 
obachten, daß die ursprünglich wohlausgebildeten monoklinen Kristalle! 
Korrossionserscheinungen aufweisen, daß gelegentlich rosettenartige 
Bildungen auftreten. Im Stadium der Ausbildung der Pigmentzellen sind 
die Kristallkanten schon nicht mehr erkennbar, die Kristallformen sind 
mehr oder weniger abgerundet. Je weiter die Fruchtreife vorwärts schrei- 
tet, um so tiefgehender sind die Veränderungen, die die Kristalle erleiden ; 
bald sind typische Kristallformen überhaupt nicht mehr zu erkennen. 
Noch in dem Entwicklungsstadium, wenn die Sklerenchymschicht des 


1 Die Identifizierung der Kristalle wurde mikrochemisch durchgeführt, und 
zwar durch ihr Verhalten gegen Salzsäure und Schwefelsäure. 
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Perikarps schon ausgebildet ist, sind die Kristalle, wenn auch stark ange- 
griffen, vorhanden, also zu einer Zeit, in der die Reife der Frucht sich 
schon dem Ende nähert. Die Auflösung scheint den umgekehrten Weg der 
Bildung zu gehen; zu einer Zeit, wo an der Anreicherungsstelle am Funi- 
kulus noch sehr viele Kristalle erhalten sind, werden sie in den entfernter 
gelegenen Teilen der Samenschale schon resorbiert. Im letzten Stadium 
der Reife verschwinden dann auch die letzten bisher erhalten gebliebenen 
Kristalle, so daß wir in der vollreifen Frucht überhaupt keine Kristalle 
mehr vorfinden. 

Nach dieser Sachlage können wir wohl nicht von einer vollständigen 
Unterdrückung der Kristallbildung bei Fumaria sprechen. Da es, wie 
schon früher betont wurde, zu keiner geschlossenen Kristallschicht- 
bildung kommt, kann man annehmen, daß im gewissen Sinne eine Hem- 
mung vorliegt. Die Tatsache aber, daß sich im Außenintegument der 
Samenschale Kristalle, wenn auch nur vorübergehend, bilden, bleibt be- 
stehen. Wir sind uns heute leider noch nicht klar, welche Umstände 
überhaupt die Bildung von Kalkoxalatkristallen veranlassen, noch we- 
niger sicher kennen wir die Ursachen ihrer Auflösung und die weitere 
Verwendung ihrer Abbaustoffe. Daß innerhalb einer Familie in einem 
Falle die Kristallbildung eine definitive ist, im anderen Falle nur vorüber- 
gehend, ist um so auffallender und kann nur mit Organisationsände- 
rungen oder mit der Weiterentwicklung einer Art gegenüber den anderen 
derselben Familie begründet werden. 

Die Tatsache, daß sich bei Fumaria officinalis gerade am Funiculus 
die Kristalle häufen, und daß mit der Entfernung von diesem eine all- 
mähliche Abnahme stattfindet, deutet darauf hin, daß es sich um Aus- 
scheidungen des Stoffwechsels handelt. Ob diese Bildung als ein echtes 
Sekret aufzufassen ist, scheint mir nicht nur zweifelhaft; diese Auffassung 
wäre meines Erachtens ganz abzulehnen. Eher wäre es denkbar, daß eine 
Anreicherung einer Art von Reservestoff vorliegt und zwar in dem Sinne, 
daß die Zuleitung momentan entbehrlicher oder gegebenen Falles sogar 
schädlicher Baustoffe auf diese Art unwirksam gemacht wird, daß aber 
diese Stoffe in weiterer Folge doch noch bestimmt sind, eine Verwendung 
im Organismus zu finden!. Da bei der vollständigen Fruchtreife die 
Kristalle restlos aufgelöst werden, ist anzunehmen, daß ihre Substanz an 
anderer Stelle wieder Baustoffe liefert. Leider fehlen uns heute noch die 
Mittel, diese Erscheinungen exakt verfolgen zu können. 

Daß also Fumaria officinalis sich auch bezüglich der Kristallbildung 
in der Testa in die Familie der Papaveraceen einfügt, ist mit den vor- 
liegenden Untersuchungen klargestellt. Allerdings bleibt die Tatsache be- 
stehen, daß die reife Frucht kristallfrei ist und damit eine Grenze zwi- 


1 Vergleiche auch: BEHRENS, W. J.: Die Nektarien der Blüten. Flora 62, 


447 (1879). 
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schen sich und den tiefer stehenden Verwandten zieht. Es scheint sich 
um eine Differenzierung, um eine Überleitung nach oben zu handeln, 
trotzdem von einer vollständigen Unterdrückung der Kristallbildung 
nicht gesprochen werden kann. Eine Sonderstellung gegenüber den 
übrigen Arten der Familie ist auch auf Grund der vorliegenden Unter- 
suchung gerechtfertigt. Der Umstand, daß die Kristallbildung in der 
Samenschale überhaupt stattfindet, beweist meines Erachtens, trotz der 
nachfolgenden Resorption der Kristalle, nicht nur die Zugehörigkeit zu 
den Papaveraceen, sondern auch die Richtigkeit der Stellung von Fu- 
maria im System. 
Zusammenfassung. 

Entgegen der bisherigen Ansicht, daß die Früchte von Fumaria im 
Gegensatz zu den übrigen Papaveraceen keine Bildung von Kalzium- 
oxalatkristallen in der Samenschale aufweisen, haben die vorliegenden 
Untersuchungen an Fumaria officinalis L. ergeben, daß vor dem Eintritt 
der Fruchtreife im Außenintegument der Samenschale von den frühesten 
Entwicklungsstadien an wohlausgebildete Kalziumoxalatkristalle des 
monoklinen Systems ausgeschieden werden. Eine quantitativ bedeu- 
tende Anreicherung erfolgt in der Gegend des Funikulusansatzes, wäh- 
rend mit der Entfernung von diesem eine Abnahme der Kristallbildung 
festgestellt werden kann. Mit fortschreitender Fruchtreife erfolgt eine 
Korrosion und schließlich die vollständige Auflösung dieser Kristalle, so 
daß die vollreife Frucht, bzw. deren Samenschale kristallfrei ist. Daraus 
ergibt sich nicht nur die Zugehörigkeit zu den Papaveraceen, sondern 
auch die Höherstellung von Fumaria im System. 








MIKROSKOPIE UND MIKROCHEMIE EINIGER 
KALKOXALATAUSSCHEIDUNGEN IN DER PFLANZENZELLE. 
Von 
ANNELIESE NIETHAMMER 
(Prag). 

Mit 2 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 12. Juni 1930.) 


Einleitung und Problemstellung. 

Kalkoxalatausscheidungen in der mannigfachsten Form und Aus- 
bildung gehören zu den verbreitesten festen Einschlüssen kristallinischer 
Natur in der Pflanzenzelle. Hier in vorliegender Arbeit wollen wir einige 
Beobachtungen über Kalkoxalatbildungen in der Pflanzenzelle bringen, 
die zeitlich an verschiedenen Entwicklungsstadien gemacht wurden. Ge- 
rade Studien während ungleicher Altersstufen eines Versuchsobjektes 
sind interessant, da wir so vielleicht manchen Aufschluß über die Rolle 
des Kalkoxalates im Getriebe des pflanzlichen Stoffwechsels gewinnen 
können. 

Die ersten und auch eingehendsten Betrachtungen machten wir an 
den Früchten von Citrus aurantium. Früchte sind für solche Unter- 
suchungen ein dankbares Studienmaterial, da Alterserscheinungen sehr 
leicht an einem einzigen oder auch an einer größeren Zahl von Exem- 
plaren verfolgt werden können. Im Anschlusse an diese Studien werden 
dann noch die beiden Verwandten von Citrus aurantinum, Citrus Limo- 
num und Citrus nobilis geprüft. Einzelne Beobachtungen bringen wir 
auch von Prunus cerasus und Pirus Malus. 

Im weiteren Verlaufe der Abhandlung werden wir noch Erfahrungen, 
die wir an den Blättern von Spinacea oleracea sammelten, anführen. Zum 
Schlusse folgen noch einige Betrachtungen über die primären und sekun- 
dären Rinden einzelner heimischer Laubbäume. 


Versuchsmethodik. 

Die Untersuchungen wurden an Flächenschnitten, teils an Quer- 
schnitten und auch an Quetschpräparaten ausgeführt. Der Nachweis 
und die Erkennung des Kalkoxalates in der Zelle selbst kann zunächst 
mikroskopisch erfolgen. Die wohl definierte Kristallform darf sehr gut 
zur Bestimmung herangezogen werden. Mikrochemisch gibt es einige 
einfache Reaktionen zur Charakterisierung. Essigsäure löst die Kristalle 
nicht, Salz- und Schwefelsäure löst sie. Bei der Behandlung mit Schwefel- 
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säure muß das Kalzium als Gips gefällt werden und ist in dieser Form 
an den typischen Nadeln zu erkennen. 

Oxalsäure kann als Sublimat gefaßt und dann als das Kalksalz 
charakterisiert werden. Die Sublimation wird in folgender Weise ausge- 
führt. Zunächst muß die gebundene Säure durch Behandlung mit kon- 
zentrierter Phosphorsäure frei gemacht werden. Das zu prüfende 
Material, es kann ein Schnitt oder ein Gewebestück sein, wird in einem 
kleinen Glasschälchen mit konzentrierter Phosphorsäure versetzt und 
dann mit Nadeln möglichst stark zerfasert. Nach diesem Vorgange wird 
das Material etwa 1/, Stunde bei 60—80° getrocknet. Das Gut wird nun 
auf demselben Schälchen im KLein-Wernerschen Sublimationsapparat 
der Sublimation unterworfen. Wichtig ist es den Sublimationsapparat 
möglichst weitgehend zu evakuieren. Das Deckglas, das zur Aufnahme 
des Sublimationsgutes bestimmt ist, muß unter ständiger Wasserkühlung, 
die man von der Wasserleitung her vornimmt, stehen. Als Sublimations- 
temperatur wählt man 1100 C. Die Dauer der Sublimation beträgt nach 
Erreichung der erwähnten Temperatur etwa 10 Minuten. Die Oxalsäure, 
die sich auf dem Deckglase niederschlägt, wird mit Kalknitrat versetzt, 
und man kann nach kurzer Zeit die typischen Kristalle des Kalkoxalates 
sehen. 

Die Kristallform wurde stets zunächst einer genauen mikroskopischen 
Kontrolle unterzogen, in zweiter Linie wurden die einzelnen mikro- 
chemischen Reaktionen ausgeführt. Der Nachweis von Oxalsäure ist vor 
allem dort interessant, wo die Kristalle teils oder auch schon ganz der 
Resorption verfallen sind. 


Versuchsergebnisse. 

1. Citrus aurantium. Bekannt ist, daß einzelne Kalkoxalatkristalle 

in dem Epikarpe der Frucht und auch in dem saftreichen Gewebe, das die 
keilförmigen Fruchtfächer erfüllt, zu finden sind. Soweit unsere Er- 
fahrungen reichen ist es aber noch nicht beschrieben, daß die Zellen des 
Endokarpes ganz typische Kalkoxalatausscheidungen aufweisen. Die 
Ausscheidungen finden sich in so reichlichem Ausmaße, daß die Zellen 
ganz dicht von ihnen erfüllt sind. Sie sind in typischer Form in perl- 
schnurartigen Reihen angeordnet. Die Form des Kristalles in der Zelle 
zeigt die nebenstehende Zeichnung (Abb. la). Betrachtet man in den Mo- 
naten Dezember und Januar Orangefrüchte des Handels, so wird man 
stets diese Ausscheidungen in reichlicher Menge verzeichnen können. Der 
Nachweis, daß es sich hier tatsächlich um Kalkoxalat handelt, war un- 
schwer zu erbringen. Zunächst ist einmal die Kristallform so typisch, daß 
bereits sie einen Irrtum ausschließt. Ferner wurden noch die eingangs 
erwähnten kleinen mikrochemischen Reaktionen ausgeführt. Nach Be- 
handlung mit Schwefelsäure können z. B. die typischen Nadeln des 
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Gipses beobachtet werden. Unterwirft man kleine Stückchen aus dem 
Endokarpe der Frucht der Sublimation, so gewinnt man ein deutliches 
Sublimat, in dem man nach Behandlung mit Kalknitrat die typischen 
Oxalatkristalle fällen kann. Diese Art des Nachweises von gebundener 
Oxalsäure in der Pflanzenzelle danken wir G. KLEIN. Methodisch ist 
dieser Nachweis so einfach, daß man sich seiner gerne bedienen wird. 
Leider sind bis jetzt, außer in der Originalarbeit, noch nicht viele Versuche 
mit dieser Art des Nachweises von Oxalsäure gemacht worden, obwohl er 
eigentlich heute der einzig brauchbare ist, um direkt in der Zelle die ge- 
bundene Oxalsäure zu fassen. Eine kritische Durcharbeitung der vielen 
als Oxalatausscheidungen bezeichneten Kristallformen in der Zelle unter 
Benutzung dieser Reaktion wäre ganz in- 























teressant. 

Ende Januar und zu Beginn des Monats /N 
Februar unterwarfen wir kleine Stückchen UN 
aus dem Endokarpe der Orangenfrucht aber- V7 
mals der Mikrosublimation und waren sehr 
erstaunt, nun kein Sublimat zu gewinnen. IN 
Nach diesem unerwarteten Ergebnis unter- UN 
zogen wir ein Stückchen des Endokarpes der \Y 
mikroskopischen Kontrolle. Das mikrosko- 
pische Bild hatte sich sehr verändert. Zum 
Teil waren überhaupt keine Kristallausfäl- IN 
lungen mehr vorhanden, zum Teil waren NY 
diese weitgehend resorbiert, so daß wir kein 
wahrnehmbares Sublimat von Oxalsäure 





mehr erhalten konnten. In diesem Falle ist Abb, 1a. Unniile Frucht. 
gerade der Nachweis der Oxalsäure wichtig, 

da wir beispielsweise bei NETOLITZKY Angaben finden, daß zwar die Oxa- 
latkristalle gelöst werden, daß aber der Gehalt an Oxalsäure in der Zelle 
unverändert bleibt. In vielen Fällen mag dies zutreffen, hier kann 
wenigstens in der Zelle, wo der Kristall aufgelöst wurde, mikrochemisch 
keine Oxalsäure mehr gefaßt werden. Es ist natürlich möglich, daß eine 
Abwanderung in weiter entfernte Gewebe eintritt. 

Die jetzt mitgeteilten Beobachtungen veranlaßten uns dazu, einmal 
eine größere Anzahl von Orangefrüchten zu kontrollieren. Ende Januar 
und Anfang Februar setzt durchwegs eine langsame, aber stetig fort- 
setzende Resorption der Kalkoxalatausscheidungen ein. Mikroskopisch 
kann man während der Zeit der Resorption die merkwürdisten Zerr- 
formen der Kristalle beobachten. Hand in Hand mit der mikroskopischen 
Kontrolle führten wir auch wieder Sublimationsversuche aus. Je nach 
dem Grade der Resorption der Kristalle kann ein schwaches oder gar kein 
Sublimat erzielt werden. 
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Je mehr die Jahreszeit fortschreitet, um so weitgehender verschwinden 
die Kristalle. Interessant ist nun, daß gerade an den Stellen, wo die 
Kristalle gelöst wurden, die ersten Hesperidinausscheidungen zu sehen 
sind. Man kann die bekannten von MorıscH beschriebenen Sphäro- 
kristalle erkennen. Diesen Zustand in dem Endokarpe der Frucht der 
Orange zeigt uns das zweite Bild (b) der Abb. 1. Erwähnenswert ist, daß 
man hier je nach dem Alter der Frucht zwei Formen der Hesperidinaus- 
scheidungen verzeichnen kann. Im Zustande einer schwachen Überreife 
sieht man die abgebildeten Formen; wird aber die Frucht immer älter 
und trockener, so kann man strippenartige und schwertförmige Aus- 
scheidungen von Hesperidin erkennen. Diese zweite Art der Kristall- 
bildung ist auch von GRIEBEL im Lichtbilde 
an sehr alten, nicht mehr genießbaren Früch- 


ten festgehalten worden. 
& 2. Citrus Limonum. Hier können im En- 
dokarp desgleichen eigentümliche, bis jetzt 
noch nicht erwähnte Kalkoxalatausschei- 
dungen erkannt werden. Die Anordnung 
& ist nicht in Ketten, sondern in ballenartigen 
Anhäufungen. Der Resorptionsvorgang ver- 
lauft genau so wie bei Citrus aurantium, des- 
gleichen zeigen die mikrochemischen Reak- 
tionen dasselbe Ergebnis. Ein weiteres Ein- 
gehen erscheint daher iiberfliissig. Bei Citrus 
nobilis finden wir dieselben Verhältnisse. 
3. Prunus Cerasus. Wir untersuchten hier 
Abb. 1b. Überreife Frucht. einige noch nicht vollreife Früchte, deren 
Epidermis zwar schon rot getönt war, aber 
noch die Spaltöffnungen mit stärkeführenden Schließzellen aufwies. In 
solchen Früchten können in dem Endokarp durchwegs einzelne Oxalat- 
kristalle festgestellt werden. In vollreifen Früchten konnten wir keine 
Kristalle mehr finden. Die Anzahl der Kalkoxalatausscheidungen ist 
allerdings im Vergleiche zu den bei den vorigen Vertretern beobachteten 
recht gering. Es handelt sich durchwegs um Einzelkristalle. Auffallend 
ist aber, daß auch hier eine Resorption eintritt. 

4. Pirus Malus. Es ist bekannt, daß im Kerngehäuse Kristallfasern 
von Kalkoxalat zu finden sind. Wir hatten Gelegenheit zu beobachten, 
daß sich neben diesen Fasern auch perlschnurartige Kalkoxalataus- 
scheidungen befinden. Die Anordnung ist ganz ähnlich wie bei Citrus 
aurantium. Man muß hervorheben, daß wir diese Ausscheidungen nur an 
einzelnen Exemplaren sehen konnten. Der jeweilige Reifegrad scheint 
auch bei diesem Objekte wieder von Bedeutung zu sein. 

5. Spinacia oleracia. Die Kalkoxalatausscheidungen, die sich in dem 
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Mesophylle dieser Blätter befinden, sind bereits bekannt und auch be- 
schrieben (GRIEBEL). Noch nicht erwähnt wurde unseres Wissens, daß 
auch diese Kalkoxalatausscheidungen, die sich in Drusenformen finden, 
einer allmählichen Resorption verfallen. Wir betrachteten während 
einiger Monate verschiedenes Material von Spinat und konnten daran 
beobachten, daß die Oxalatdruse manche Veränderung erleiden kann. 
Abb. 2 zeigt die verschiedenen Formen, die zu sehen sind. Im Beginne 
der Resorption fällt auf, daß die Druse körnig und stark aufgehellt wird; 
sie verliert immer mehr von ihrer Struktur und 

verschwindet endlich vollkommen. Am Ende 

können wir nur noch den leeren Raum beob- 

achten, den die Druse ausfüllte. Selbstverständ- ED 

lich machten wir auch hier mikrochemische 

Studien. Gewebestückchen mit unversehrten — 

Drusen liefern ein reichliches Sublimat von Oxal- 
säure. Mit zunehmender Resorption wird das 
Sublimat immer schwächer. Wir sehen, daß auch 
in diesem Falle mit der Resorption der Druse 
die Oxalsäure aus der Zelle verschwindet. 

6. Aesculus Hippocastanum. Hier untersuch- 
ten wir Teile aus der primären und sekundären 
Rinde. Es ist wohl bekannt, daß Rinden häufig 
Kalkoxalatausfällungen zeigen. Anfangs Maisind Beginn der Resorption. 
die primäre und teilweise auch die sekundäre 
Rinde dieses Raumes prall von Kalkoxalataus- 
scheidungen erfüllt. Die Form der Ausschei- 
dungen entspricht den Drusen, die wir in dem 
Blatte von Spinacea oleracea beobachten konn- 
ten. Mikrochemisch wurde sowohl auf Kalzium 
als auch auf Oxalsäure geprüft. Interessant ist, ER 
daß man hier abermals sehr schöne Auflösungs- Abb.2. 
erscheinungen studieren kann. Anfangs Mai 
konnten wir, wie bereits erwähnt, ein Maximum verzeichnen. Mitte und 
Ende Mai wechselt das Bild sehr, man kann Partien sehen, in denen 
die Resorption der Kristalle gerade beginnt, in anderen ist sie schon so 
weit vorgeschritten, daß nur noch einzelne Kristalle anzutreffen sind. 
An Stelle der Druse kann man eine helle Stelle erkennen. Die Zerrformen, 
die während der Auflösung zu sehen sind, haben auch hier wieder die 
merkwürdigsten Gestalten. Selbstverständlich benutzten wir durchwegs 
gleich alte und zwar einjährige Zweige, die von demselben Baume stamm- 
ten. Nach vollendeter Resorption der Kristalle kann mikrochemisch in 
der Zelle keine Oxalsäure mehr gefaßt werden. Zu erwähnen ist, daß 
das Maximum an Kalkoxalatausscheidungen hier auch mit dem Maxi- 


Normale Druse. 
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mum des Aeskulingehaltes zusammenfällt. Im Winter können in den 
gleichen Partien nur einzelne oder wenige Kristalle beobachtet werden, 
desgleichen ist zu diesem Zeitpunkte der Aeskulingehalt gering. 

Wir treffen in der Rinde der Linde, der Esche und des Schneeballes 
dieselben Verhältnisse. 


Zusammenfassung und Schlußwort. 

Wir haben hier zunächst an Früchten über einzelne typische Kalk- 
oxalatausscheidungen berichtet, die bis jetzt noch nicht bekannt waren. 
Weiterhin konnten wir eine Reihe von Beispielen dafür erbringen, daß 
die Kalkoxalatausscheidungen in der Zelle Wandlungen unterworfen sind. 
Je nachdem es der Zustand der Zelle fordert, kann eine Auflösung und 
allenfalls auch wieder Ausfällung des Kristalles erfolgen. 

Die Beispiele, die wiran Früchten anführten, zeigen, daß mit zunehmen- 
der Reife der Kalkoxalatkristall aufgezehrt wird. Festzuhalten ist, daß in 
solchen Zellen mikrochemisch keine Oxalsäure mehr gefaßt werden konnte. 

Bei den Blättern von Spinacia oleracia kann mit fortschreitendem 
Alter desgleichen eine Aufzehrung der Kristalle beobachtet werden. 

Sehr abwechslungsreich sind die Bilder, die uns primäre und sekun- 
däre Rindenpartien zeigen. Je nach Bedarf kann Auflösung und Aus- 
scheidung des Kristalles erkannt werden. 

Alle unsere Beobachtungen machen es recht wahrscheinlich, daß es 
sich wenigstens in den von uns beschriebenen Fällen, bei den Kalkoxalat- 
ausscheidungen nicht um nutzlose Auswurfstoffe handelt. Bei den Rin- 
den ist es viel wahrscheinlicher, daß diese Stoffe vorübergehend aus dem 
Stoffwechsel ausgeschieden werden, um als gut bewahrte Reserven im 
Bedarfsfalle wieder geholt zu werden. Zu einem abschließenden Urteil 
können erst weitere Studien führen. Bei den Früchten und den Spinat- 
blättern müßte man noch Versuche direkt in der Natur anstellen. Es 
wird notwendig sein, die Früchte während ihrer Entwicklung auf dem 
Baume zu studieren. Ähnliche vergleichende Studien sind am Spinat zu 
machen. Zeigen sich dann wieder die gleichen Verhältnisse, wie wir sie 
an unseren Objekten beobachten konnten, dann kann man auch hier mit 
Sicherheit annehmen, daß die Oxalatausscheidungen mit Stoffwechsel- 
vorgängen zusammenhängen. Unsere Versuche lassen auch die Möglich- 
keit offen, daß die Auflösung der Kristalle mit Hunger- und Alterszu- 
ständen erklärt werden kann. Bei den Früchten darf man natürlich nicht 
vergessen, daß es auch Fälle gibt, in denen reife und überreife Exemplare 
noch deutliche Oxalatausfällungen erkennen lassen. Ein Beispiel is‘ 
Prunus domestica. 

Zu den gleichen Schlußfolgerungen bezüglich der Rolle der Kalk 
oxalatkristalle in der Pflanzenzelle kommt auch GREGER (1930), aui 
desen interessante Arbeit besonders hingewiesen sei. 
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WEITERE UNTERSUCHUNGEN ÜBER NITRITBAKTERIEN. 
Von 
Horst ENGEL. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 25. Juni 1930.) 


AnlaBlich von Versuchen iiber die Kohlenstoffassimilation der Nitrit- 
bakterien (ENGEL 1929) konnte ich einige Beobachtungen machen, die 
geeignet sind, die alten, wiederholt angezweifelten Versuchsergebnisse 

WINOGRADSKYS (1906) zu bestätigen. 

1. Die Kultur der Bakterien. Die Kul- 
tur der Bakterien erfolgte in besonderen 
Gefäßen, die so hergestellt waren, daß eine 
Berührung der Nährlösung mit organi- 
schen Substanzen wohl völlig ausgeschlos- 
sen war. Das Kulturgefäß, siehe Abb. 1, 
besteht aus einem 2 Liter fassenden Rund- 
kolben, dessen Hals mit dem Schliff (a) 
versehen ist und welches durch dasin den 
Hals eingeschliffene Waschgefäß (b) fest 
verschlossen werden kann. Das Wasch- 

a gefäB besitzt bei (c) ebenfalls einen Schliff, 
in welchen der Deckel (d) hineinpaßt. Die 
Schliffe können mit syrupöser Phosphor- 
säure gedichtet werden. Durch die mit 
Glaswolle gefüllte Öffnungsröhre (e) des 
Deckels tritt die Luft in das Waschgefäß 
ein. Dieses ist im Innern mit Bimsstein- 
stückchen gefüllt, die mit konzentrierter 
Chromschwefelsäure getränkt sind. Bei 
(f) gestattet eine weitere Öffnung der in- 
zwischen nach Durchströmen der Bimssteinschicht von organischen Sub- 
stanzen befreiten Luft den Zutritt zum äußeren Raum des Waschgefäßes. 
Durch die Öffnungen bei (g) gelangt schließlich die Luft in den Hals und 
damit in das Innere des Kulturgefäßes. Die Größe der Bimssteinstückchen 
muß derartig sein, daß sie nicht durch die Öffnung (f) fallen können. Der 

















Abb. 1. Kulturkolben für Nitritbakterien. 
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Abstand dieser Öffnung von der darunter befindlichen äußeren Wand des 
Waschgefäßes ist so weit, daß der von den Bimssteinstückchen etwa ab- 
tropfenden Säure Raum genug bleibt, sich bei (h) zu sammeln, ohne die 
Öffnung (f) zu verschließen. Das Abtropfen läßt sich jedoch weitgehend 
vermeiden, wenn man den Bimsstein in einer Porzellanschale mit Chrom- 
schwefelsäure vorsichtig solange -erhitzt, bis keine Luft mehr aus den 
Poren entweicht und dann die Stücke noch heiß in das Waschgefäß füllt. 
Beim Erkalten wird die den Stücken äußerlich noch anhaftende Säure 
von den Poren eingesogen, so daß der Bimsstein fast trocken erscheint. 

Der seitliche, mit Schliff und Glasstöpsel versehene Ansatz (k) ge- 
stattet es, Impfungen vorzunehmen, kleine Flüssigkeitsmengen mit der 
Pipette steril zu entnehmen oder auch Luft durchzusaugen. Der Kolben 
kann auch für andere Zwecke Verwendung finden. Durch Füllung des 
Waschgefäßes mit Natronkalk ist es möglich, die Bakterien bei Abwesen- 
heit der atmosphärischen Kohlensäure zu züchten. Zur Sterilisation wird 
der Kolben mit der Nährlösung bei nicht aufgesetztem Verschluß auf 
dem Drahtnetz erhitzt und die Flüssigkeit 1/, Stunde lang gekocht. 
Während dieser Zeit befindet sich auf der Öffnung des Gefäßes zweck- 
mäßig ein kleines Uhrglas, um ein Hereinfallen von Staubteilchen zu ver- 
hindern. Während die Lösung noch kocht, wird sodann der Verschluß 
eingesetzt und noch kurze Zeit weiter erhitzt. Dabei spült das von der 
äußeren Wand des Waschgefäßes (b) herabtropfende Kondenswasser etwa 
dort vorhandene Keime in die kochende Nährlösung, oder es werden diese 
dort durch den heißen Wasserdampf schon vorher getötet. 

Die Menge der Nährlösung betrug in jedem Falle 500 ccm (Zusammen- 
setzung siehe bei HEUBÜLT 1929). Die Salze waren Mercoxsche Präparate. 
Als Lösungsmittel diente einfach destilliertes oder Leitungswasser. Die 
Temperatur im Brutschrank betrug 32°. 

2. Das morphologische Verhalten der Bakterien. Es war HEUBÜLT (l.c.) 
ebensowenig wie anderen gelungen, die von WINOGRADSKY beobach- 
teten Schwärmer von Nitrosomonas zu finden. MEYERHOF (1916) hat 
zwar bei seinen Untersuchungen über die Atmung der nitrifizierenden 
Bakterien Schwärmer gesehen, aber er hielt sie für Verunreinigungen. 
Vor einiger Zeit hat NELSON (1930) einen amerikanischen Nitritbildner 
beschrieben, dessen Zellen frei beweglich sind. Ich konnte beobachten, 
daß mit fortschreitender Nitrifikation die über dem Bodensatz befind- 
liche, anfangs klare Nährlösung einen mehr und mehr opalisierenden Ton 
bekam. Im mikroskopischen Bild waren lebhaft sich fortbewegende Schwär- 
mer zu sehen. Die Bewegung der Zellen erinnerte auffallend an das 
Gaukeln der Schmetterlinge, eine Erscheinung, die auch WINOGRADSKY 
beim Nitritbildner von Buitenzorg auf Java machte. Um zu prüfen, 
ob jene Schwärmer mit der von WrvocraDsky entdeckten, aber seit- 
dem nicht mehr einwandfrei beobachteten beweglichen Form von Nitro- 
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somonas identisch seien, wurde eine Versuchsreihe von 10 Kulturge- 
fäßen angesetzt. Geimpft wurde mit je einer Platinöse aus dem Boden- 
satz einer von HEUBULT übernommenen Kultur. In sämtlichen Lösungen 
der 10 Gefäße traten wiederum nach 3—4 Tagen jene Schwärmer auf, 
schon makroskopisch zu erkennen an der schwachen Trübung der Nähr- 
lösungen. Daraufhin wurde das Material fixiert und mit Karbol-Glyzerin- 
Fuchsin gefärbt. Es trat das Bid zutage, daß die etwas länglichen 
Schwärmer, „ähnlich einer Null“, an ihrem einen Ende eine lange, sehr 
dünne Geißel trugen. In Form wad Aussehen ergab sich also völlige 
Übereinstimmung mit den alten Beobachtungen Wrnocrapskys. Ich 
impfte auf 10 Bouillonröhrchen über, aber nur auf zweien der Röhrchen 
erfolgte eine Trübung. Bei den übrigen acht war selbst nach 4 Wochen 
keine Spur eines Wachstums zu entdecken. Auf den beiden getrübten 
Bouillonproben hatten sich Stäbchen entwickelt, die leicht von Nitro- 
somonas zu unterscheiden waren und Fäulnisgeruch entwickelten. Es 
handelte sich offenbar um Verunreinigungen. 

Nach alledem hege ich keine Zweifel mehr, daß jene Schwärmer mit 
den von WINoGRADSKY beschriebenen identisch waren. Warum Heu- 
BÜLT sie nicht gefunden hat, möge dahingestellt bleiben. Vielleicht 
müssen besondere, uns noch unbekannte Ernährungsbedingungen ge- 
geben sein, unter denen Nitrosomonas reichlich schwärmt. HrugüLr 
arbeitete bei seinen Nährlösungen mit Salzen, die er selbst noch mehrfach 
umkristallisiert hatte. Auch benutzte er fast stets doppelt destilliertes 
Wasser. Bei meinen Versuchen kamen jedoch nur käufliche Salze und 
Leitungswasser oder einfach destilliertes Wasser zur Anwendung. Um zu 
prüfen, ob vielleicht in den käuflichen Salzen oder in dem nicht besonders 
sorgsam gereinigten Wasser irgendwelche die Nitrifikation stimulierende 
Stoffe anwesend waren, wurden zwei weitere allerdings nur orientierende 
Versuche angesetzt. Die Lösung der ersten Versuchsreihe bestand aus 
doppelt destilliertem Wasser und möglichst reinen von HEUBÜLT über- 
nommenen Salzen; die andere Nährlösung war die von mir benutzte mit 
Leitungswasser und nicht gereinigten Salzen. Beim letzten Versuch er- 
folgte die Nitrifikation und die Schwärmerbildung schneller als im ersten. 
In diesem waren nur nach oft mühevollem Suchen einzelne Schwärmer 
im mikroskopischen Bilde zu sehen. Dieser kleine Versuch konnte jedoch 
noch nicht ausreichen, um zu irgendwelchen bestimmten Schlußfolge- 
rungen zu gelangen. 

Bei noch so häufiger Fortimpfung ging das Schwärmvermögen von 
Nitrosomonas nicht verloren. Bemerkenswert war, daß häufig zwei, drei 
und noch mehr Schwärmer zusammenhingen und sich gemeinsam fort- 
bewegien. Der Zusammenhang wurde nach Fixierung und Färbung gut 
sichtbar. Nach 8—14 Tagen klärten sich die Lösungen wieder und 
3 Wochen später waren sie meistens ganz klar, und ein Schwärmer 
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ließ sich kaum mehr beobachten. Die Prüfung auf Ammoniak ergab, daß 
fast alles Ammoniak in der Nährlösung oxydiert worden war. Im Boden- 
satz befanden sich sodann zahllose unbewegliche Kokken. Auch hier 
hingen oft zwei, vier und mehr zusammen und bildeten Anfangszustände 
von Zooglöen. Aber auch größere Bakterienklumpen, meist von etwas 
unregelmäßig länglich-runder Form, konnten bei vorsichtiger Färbung 
wiederholt beobachtet werden. Es handelte sich zweifellos um Zooglöen. 
Ihre Anzahl blieb jedoch hinter der Menge der Einzelbakterien weit 
zurück. Sie traten stets nur vereinzelt auf und niemals in der Menge, wie 
sie WINOGRADSKY fand. Dafür erschienen im gefärbten Präparat weit 
häufiger Zerfallsstadien jener Zooglöen. Um eine dichte Ansammlung 
von Bakterien lagen viele einzelne, deren Menge sich mit größerer Ent- 
fernung zerstreute. 

Bemerkenswert war noch folgender Versuch: Von Kulturen, die sich 
gerade im Zustande intensiver Schwärmerbildung befanden, wurde mit 
der Platinöse von der Oberfläche der opalisierenden Flüssigkeit auf 
frische Nährlösungen abgeimpft. Man konnte vielleicht annehmen, daß 
dabei nur Schwärmer übertragen wurden. War der Schwärmer nur ein 
verunreinigendes, schwer zu entfernendes Begleitbakterium, so durfte in 
den Tochterkulturen keine Nitrifikation einsetzen. Das war jedoch nicht 
der Fall. Die Bakterien schwärmten besonders reichlich, und Hand in 
Hand damit erfolgte eine schnelle Nitrifikation Gegen Ende des Ver- 
suches, mit dem Aufhören der Oxydation, senkte sich die Bakterienmasse 
auf den Boden des Gefäßes und war dort wie stets in Form zahlloser 
ruhender Kokken anzutreffen. 

Es ergibt sich somit aus den vorstehenden Versuchen, daß die alten Be- 
obachtungen WINOGRADSKYS vollauf zu Recht bestehen. Sehr wahrschein- 
lich beruhen die abweichenden Feststellungen späterer Forscher hinsicht- 
lich des morphologischen Verhaltens von Nitrosomonas auf dem Arbeiten 
mit unreinen Kulturen. Auch hinsichtlich des physiologischen Verhaltens 
der Nitritbakterien möchte ich mich zu dieser Ansicht bekennen. Auch 
bei meinen Versuchen stellten sich unerwartet und wiederholt fremde 
Bakterien ein. Beispielsweise befand sich unter diesen ein Kokkus, der 
dem Nitritbildner zum Verwechseln ähnlich sah. Er trübte Bouillon 
nicht, wuchs langsam auf gewöhnlichem Nähragar, besaß jedoch kein 
Oxydationsvermögen. Die Reinhaltung einer Nitrosomonas-Kultur er- 
fordert jedenfalls allergenaueste Sorgfalt. 

3. Das physiologische Verhalten der Bakterien. Die weiteren Unter- 
suchungen galten der Kohlenstoffassimilation. WINOGRADSKY (1906) 
stellte bekanntlich fest, daß die Menge des von den Nitritbakterien oxy- 
dierten Ammoniakstickstoffs zur Menge des von ihnen assimilatorisch 
gewonnenen Kohlenstoffs im Verhältnis von 35 : 1 stehe. Wie ich schon 
mitteilte (ENGEL 1929), gelang es mir nicht, für den von HEuBÜLT über- 
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nommenen Nitritbildner das gleiche Kohlenstoffbindungsvermögen fest- 
zustellen. Die assimilierte Kohlenstoffmenge schien danach ganz be- 
trächtlich geringer zu sein. Bevor ich jedoch über die neuen Versuche 
berichte, möchte ich kurz auf einige zweckmäßige Abänderungen der 
analytischen Bestimmungsmethode des Kohlenstoffs hinweisen. 


Der Sicherheit halber wurde vor das CO,-Waschgefäß (b) des Corleiskolbens 
(Enseer 1929) noch ein Waschturm mit Kalilauge (1:1) geschaltet. Es konnte 
der Einwand erhoben werden, daß die organische Substanz bei den ersten Ver- 
suchen wegen zu geringer Konzentration der Reaktionsflüssigkeiten nicht weit 
genug oxydiert worden und daher die Kohlenstoffmenge zu gering ausgefallen 
sei. Um diesem Einwand zu begegnen, wurde bei den neuen Analysen die Kultur- 
flüssigkeit sehr viel weiter eingeengt. Das Eindampfen erfolgte bei der vor- 
handenen Reaktion der Lösung (neutral); erst gegen Ende wurde verdünnte 
H,SO, zugesetzt, um die Karbonate des Bodensatzes zu zerstören. Zur Oxydation 
dienten 20 ccm konzentrierte Chromschwefelsäure und lccm einer 10%igen 
Kupfersulfatlösung. Da unter den veränderten Konzentrationsbedingungen sich 
Salzsäure und Chlor merklich bildeten, war es erforderlich, diese Substanzen 
zurückzuhalten. Zu diesem Zweck wurde ein ,,Kaliapparat“, gefüllt mit durch 
Schwefelsäure schwach angesäuerter Silbernitratlösung, hinter das Oxydations- 
gefäß geschaltet. Ein dahinter befindliches Peligotgefäß mit Phenolschwefelsäure 
absorbierte die in geringen Mengen übergehenden Stickoxyde. In dem Bestreben, 
die Methode nicht allzusehr zu verwickeln, arbeitete ich später mit Nährlösungen 
ohne Kochsalz, der Quelle des störenden Chlors und der Salzsäure. Es stellte 
sich heraus, daß Nitrosomonas auch ohne Chlornatrium ausgezeichnet nitrifiziert. 
Bei solchen Nährlösungen wurde eine dem Kochsalz äquivalente Menge Natrium- 
sulfat zugegeben, und es erübrigte sich bei der Kohlenstoffbestimmung das Gefäß 
mit Silbernitrat vollständig. Um Zeit zu sparen, erfolgte bei diesen Analysen 
die Ermittlung der Kohlensäure auf titrimetrischem Wege. Zu ihrer Absorption 
und Titration eigneten sich sehr gut zwei Gefäße, wie sie WETZEL (1927) vorge- 
schlagen hat. Die Gefäße wurden mit n/20 Barytlauge beschickt, und die Titra- 
tion wurde mit einer gleichstarken Salzsäure in Gegenwart von Phenolphthalein 
als Indikator vorgenommen. Die Oxydation dauerte 1 Stunde, während welcher 
Zeit ständig ein langsamer Luftstrom die Apparatur durchströmte. Bei blinden 
Versuchen ohne Nährlösung im Oxydationsraum konnte keine Kohlensäure fest- 
gestellt werden; Kontrollanalysen mit Oxalsäure und Zucker lieferten stets die 
erforderliche Menge CO, mit einem Fehler bis etwa 0,05 mg C. 


Zunächst sei ein Versuch mitgeteilt, der den Einfluß der Temperatur 
auf die Nitritbildung zeigt. Es konnte HrugüLts Beobachtung bestätigt 
werden, daß das Oxydationsoptimum weit über 20° liegen muß, wie 
aus der Tabelle 1 hervorgeht. Die Zahlen in der Tabelle bedeuten 
mg N:0;/ Liter. 

Sehr wahrscheinlich spielt bei dem starken Nitrifikationsvermögen 
bei höheren Temperaturen die NH;-Tension der Ammoniumsalze in der 
Nährlösung eine wichtige Rolle. Die NH;-Tension ist bei py 7—8 und 
der hohen Temperatur besonders groß und von erheblicher physiolo- 
gischer Wirksamkeit (Mevıus 1928, Mrvıus u. ENGEL 1929). Die Menge 
freier NH,-Moleküle, welche die Bakterien pro Volumeinheit antreffen, 
nimmt mit steigender Temperatur und fallender Wasserstoffionenkon- 
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Tabelle 1. 

Tag der Kolben Nr. 

Analyse 1 (Kontr.) 2 3 | 4 | Temperatur 
26. VI. 29 0,20 1,00 1,80 1,80 L {20° it 
15. VIL 29 0,20 1,10 2,20 2,20 Fire 
18. VII. 29 0,20 12,5 70 80 
22. VII.29 0,20 200 240 240 | 390 
25. VIL 29 0,30 450 500 450 | 
1. VII. 29 = LS en 1000 

















zentration ständig zu. Macht man die Annahme, daß nur das freie 
Ammoniak bzw. Ammoniumhydroxyd von den Bakterien oxydierbar 
ist, so wird das besonders starke Nitrifikationsvermögen unter den 
obigen Bedingungen verständlich. 

WINoGRADSKY (1906) hielt eine Nitrifikation des freien Ammoniaks 
für ausgeschlossen. Andererseits nahm er schon mit Recht an, daß alle 
NH,-Salze direkt nicht nitrifizierbar seien. Eine Ausnahme bildete 
jedoch nach seiner Ansicht das Ammoniumkarbonat [(NH,),CO;], das in 
der Nitrifikationsnährlösung durch doppelte Umsetzung der NH,-Salze 
mit den Karbonaten entsteht. Das Ammoniumkarbonat hielt er für das 
allein nitrifizierbare Salz. 

Das Ammoniumkarbonat dürfte jedoch bei den in der Nährlösung 
herrschenden Reaktionsverhältnissen ebenso wie alle übrigen NH, -Salze 
teilweise hydrolytisch gespalten sein, und zwar in ganz erheblichem Maße. 
Es ist überhaupt nur unter einem großen Ammoniaküberdruck beständig, 
so daß wir es vornehmlich doch mit freien NH;- bzw. NH,OH-Molekülen 
zu tun haben. Ferner entsteht infolge der doppelten Umsetzung zunächst 
auch Ammoniumbikarbonat. Wir haben in der Nährlösung ein Karbo- 
nat-Bikarbonatsystem, das infolge seiner Hydrolyse zum großen Teil in 
Ammoniak und Kohlensäure zerfallen ist. Da bleibt noch zu entscheiden, 
welche der vorhandenen Ammoniakverbindungen von den Nitritbakte- 
rien bevorzugt werden. 

Falls man jedoch annimmt, daß die Oxydation des Ammoniaks nicht 
außerhalb, sondern in der Zelle stattfindet, so erscheint der hydrolytische 
Zerfall der Ammoniumsalze sehr zweckmäßig. Die freien NH;- bzw. 
NH,OH-Molekiile dringen leichter durch die Plasmagrenzschicht und 
erscheinen vom chemischen Standpunkt auch leichter oxydierbar als die 
Salzmoleküle. Ferner kann die Zelle von vornherein vor einer Über- 
schwemmung mit eventuell schädlichen Säuren bewahrt bleiben, wenn 
man eine getrennte Aufnahme des Ammoniaks annimmt. Das Verhältnis 
von N : C im Ammoniumkarbonat bzw. Bikarbonat beträgt etwa 2,3: 1 
bzw. 1,1:1. Nach Wrnocrapsky oxydiert die Zelle aber 35 Teile NH,-N 


auf einen Teil reduzierten Kohlenstoffs. Nach meinen eigenen Unter- 


Planta Bd. 12. 5 
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suchungen beträgt dieses Verhältnis sogar 70—80 : 1. Daraus geht ohne 
weiteres hervor, daß die Zelle bei Aufnahme der Ammoniumkarbonat- 
moleküle mit CO, überschwemmt würde und sie große Mengen davon 
wieder nach außen befördern müßte, ehe sie auch nur einen Teil Ammo- 
niak oxydiert hätte. Das gilt in ähnlicher Weise für das NH,CI und 
(NH4)2 SOx. 

Aber auch für den Fall, daB die Nitrifikation auBerhalb der Plasma- 
grenzschicht stattfindet, erscheint die Oxydation der freien NH;-Mole- 
kiile, die ja in groBer Zahl in der Nahrlésung vorhanden sind, noch als der 
einfachere Weg. WINOGRADSKYs Auffassung bezüglich der Nitrifikation 
der NH, -Salze dürfte jedenfalls in diesem Sinne weiter zu entwickeln sein. 
Die NH;-Neubildung aus den zugegebenen NH,-Salzen unterliegt dabei 
in ähnlicher Weise dem chemischen Gesetz der Massenwirkung, wie Wıno- 
GRADSKY schon für das (NH,),CO, angenommen hatte. 

M&yERHOF (1916) hat denn auch als erster einen Versuch nach dieser 
Richtung unternommen. Aber der exakte Beweis gelang ihm nicht. Das 
Py-Optimum für Nitrosomonas erwies sich als zu eng, um den von ihm 
eingeschlagenen Weg — das Einwirkenlassen von NH,-Salzen auf die 
Zelle bei verschiedener H-Ionenkonzentration — zu einem erfolgreichen 
Ende zu führen. 

Zur Kohlenstoffbestimmung wurden am 1. VIII. 29 aus Kolben Nr. 4 
(siehe Tabelle 1) dreimal je 100 cem entnommen, eingeengt und im 
Corleiskolben aufgeschlossen. An CO, wurden erhalten: 1,86, 2,0 und 
2,14 mg oder umgerechnet 0,507, 0,556 und 0,584 mg C; das sind im 
Mittel 0,549 mg. Da in 100 ccm der Nährlösung 100 mg N,0,— 36,8 mg 
N enthalten waren, so ergibt sich nach Abzug des in der Kontroll-Lösung 
vorhanden gewesenen Kohlenstoffs von 0,082 mg für das Verhältnis von 
N : C der Wert 36,8 : 0,467 = 79 : 1. 

Ein störender Faktor bei der Destillation der Kohlensäure war der breiige 
Niederschlag von CaSO,, der sich aus dem CaCO, gebildet hatte und heftiges 
Stoßen der Flüssigkeit verursachte. Bei den weiteren Versuchen wurde daher 
den Nährlösungen nur noch 2 g CaCO, pro 500 cem gegeben. Wie schon erwähnt 
wurde, störte auch das NaCl infolge der Bildung von HCl und Cl. Es wurde des- 
halb bei fast allen weiteren Versuchen fortgelassen. Daß es nicht unbedingt nötig 
war, zeigte folgende Versuchsreihe, deren Ergebnis in Tabelle 2 zusammen- 
gestellt ist. Die Menge (NH,),SO, betrug 0,5g pro Liter. Die Werte in der 
Tabelle bedeuten mg N:0;/Liter. 

Man erkennt aus der Tabelle, daß die Reihe mit Kochsalz am Anfang 
schneller arbeitete; der Unterschied wurde aber später aufgeholt, und eine 
erhebliche Schädigung war nicht festzustellen. Es sei in diesem Zu- 
sammenhang erwähnt, daß vor einiger Zeit von RuBENTSOHICK (1928) 
ein streng halophiler Nitrosomonas-Stamm aufgefunden wurde, der in 
seinem morphologischen und physiologischen Verhalten mit dem nicht 
halophilen von WINoGRADSKY weitgehend übereinstimmte. 
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Tabelle 2. 
Nach Mit NaCl Ohne NaCl 
Tagen 1 2 3 Mittelwert; 1 2 3 Mittelwert 
6 0,60 0,80 0,60 0,67 0,40 0,50 | 0,40 0,43 
8 5,60 |11,0 9,00 8,53 2,50 4,50 | 4,00 3,67 
10 60 80 70 70 40 50 45 45 
12 140 180 172 164 110 145 140 132 
14 225 225 235 228 200 225 225 217 
17 265 260 260 262 270 250 260 260 
19 275 275 275 275 280 275 275 277 




















Ich habe noch eine Anzahl weiterer Kohlenstoffbestimmungen aus 
verschiedenen Versuchsreihen durchgeführt. 

200 ccm einer Nährlösung enthielten nach 14tagiger Versuchsdauer 
im Mittel 0,482 mg C. Es wurden darin 70 mg N,0;—= 25,8 mg N ge- 
funden. Die Kontrolle enthielt 0,164 mg C. Daraus läßt sich ein N : C- 
Verhältnis von 81 : 1 berechnen. 

In 100 cem Nährlösung einer anderen Versuchsreihe waren nach 
l4tägiger Versuchsdauer enthalten: 40 mg N:0; = 14,7 mg N und 
0,324 mg ©. Nach Abzug einer Kontrolle von 0,082 mg C ergibt sich ein 
N : C-Verhältnis von 61 : 1. 

Ein weiterer Versuch lieferte einen Wert von 82 : 1. 

Aus den Werten von 79,81 und 82 : 1 ergibt sich somit, wenn man den 
ausnahmsweise niedrigen Wert von 61 : 1 fortläßt, ein mittleres N: C- 
Verhältnis von 80:1. Der Wert war also etwa doppelt so hoch wie der 
von WINOGRADSKY ermittelte. Das Kohlenstoffbindungsvermögen des 
von mir untersuchten Nitritbildners war demnach nur halb so groß. Zu 
dem gleichen Ergebnis gelangte ich schon bei meinen ersten Versuchen. 
Morses (1930) glaubt den Grund für diesen Unterschied vielleicht darin 
suchen zu müssen, daß WINOGRADSKY bei seinen Arbeiten den Nitrat- 
bildner nicht ganz ausgeschaltet hatte. Wenn eine erhebliche Mitwirkung 
von Nitrobacter tatsächlich stattgefunden hatte, so mußte Wino- 
GRADSKY allerdings einen zu niedrigen Wert für das Verhältnis 

oxydierter Stickstoff 
assimiliertem Kohlenstoff 
finden. Ein Blick auf die von WINo@RADSKY (1890) erhaltenen Zahlen 
für den Nitratstickstoff zeigt jedoch, daß die Verunreinigungen nicht 
sehr erheblich waren. Sie konnten jedenfalls das obige Verhältnis nicht 
so wesentlich verschieben, wie das nach meinen Versuchen hätte der 
Fall sein müssen. Ich werde in einer besonderen Arbeit auf diesen Punkt 
noch zu sprechen kommen und eine andere Erklärungsmöglichkeit geben. 

Ein Einwand könnte allerdings noch erhoben werden: Da die Ver- 
brennung der organischen Substanz auf nassem Wege nicht ganz voll- 
ständig ist, indem einige Zersetzungsprodukte, wie z. B. Kohlenoxyd 
und Ameisensäure, als solche überdestillieren und der Bestimmung ver- 
loren gehen können, seien die Ergebnisse zu niedrig erhalten worden. 

5* 
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Aus diesem Grunde schalten viele Forscher hinter den Verbrennungskol- 
ben noch ein Verbrennungsrohr mit erhitztem CuO und PbCrO, oder mit 
einer Platinspirale und Bleisuperoxyd, um die nur teilweise zersetzten 
Substanzen vollends zu oxydieren. Ich habe diese Vorsichtsmaßregel 
nicht ergriffen. Die Fehler sind nicht derartig groß, daß sie Abweichun- 
gen erreichen, wie sie zwischen WINOGRADSKYs und meinen Ergebnissen 
bestehen. Das ist vor allen Dingen dann nicht der Fall, wenn man, wie 
das bei meinen Bestimmungen geschehen ist, zur Oxydationsflüssigkeit 
eine katalytisch wirksame Substanz hinzufügt, wie Kupfer- oder Queck- 
silbersulfat (Literatur darüber siehe bei SPRINGER 1929). 

Zusammenfassung der Ergebnisse. Die vorstehenden Untersuchungen 
lassen sich folgendermaßen kurz zusammenfassen : 

1. Es wird ein Kulturkolben für Nitritbakterien beschrieben, der es 
gestattet, eine Verunreinigung der Nährlösung mit organischer Substanz 
auf ein Minimum zu beschränken und eine autotrophe Anhäufung orga- 
nischer Materie durch die Bakterien sicher zu gewährleisten. 

2. Nitrosomonas bildete, offenbar unter dem Einfluß gewisser, vielleicht 
optimaler Lebensbedingungen, Schwärmer aus, die in Form und Lebens- 
weise völlig mit den von WINOGRADSKY beobachteten übereinstimmten. Auch 
Zooglöen ließen sich wiederholt unter dem Mikroskop beobachten. Nähr- 
bouillon wurde nicht getrübt, selbst nach 4 Wochen nicht. 

3. Es erfolgte in den Nährlösungen neben der reichlichen Bildung von 
Nitrit eine autotrophe Anhäufung organischer Materie. Das Verhältnis von 
oxydiertem Stickstoff 
assimiliertem Kohlenstoff 
betrug etwa 80:1. Wenn also in allen Punkten eine Bestätigung der 
Beobachtungen WINOGRADSKYs zu verzeichnen war, so blieb bezüglich 
der Kohlenstoffökonomie ein Unterschied, indem WINOGRADSKY für das 

genannte Verhältnis den Wert 35 : 1 ermittelte. 


Herrn Prof. Dr. BENECKE möchte ich für die Ratschläge, durch die 
er meine Untersuchungen weitgehend förderte, auch an dieser Stelle 
meinen herzlichsten Dank aussprechen. Die Notgemeinschaft der deut- 
schen Wissenschaft stellte die Mittel zur Durchführung der Versuche in 
dankenswerter Weise zur Verfügung. 
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ZUR PHYSIOLOGIE DES NITRATUMSATZES IN HÖHEREN 
PFLANZEN (UNTER BESONDERER BERÜCKSICHTIGUNG 
DER NITRATSPEICHERUNG). 

Von 
WERNER DITTRICH. 

Mit 12 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 6.Juni 1930.) 


Einleitung. 


Auf die Tatsache, daß die Nitrate in den einzelnen Teilen der Pflanzen 
in sehr verschiedenen Mengen enthalten sind, ist man schon frühzeitig 
aufmerksam geworden. Die Forschung hat auch sofort begonnen, nach 
den Ursachen dieser wechselnden Verteilung zu fragen. Sie verfolgte 
den Reduktionsvorgang der Nitrate, stellte ihn in Zusammenhang mit 
dem Eiweißaufbau und ermittelte zahlreiche chemische und physika- 
lische Einflüsse auf diesen Vorgang. Die Kenntnisse über die Physio- 
logie der Nitratreduktionsind deshalb verhältnismäßig weit fortgeschritten. 
Es ist der eine Zweck dieser Abhandlung, ein Bild vom Stande dieses 
Problems zu geben und es durch eigene Versuche zu ergänzen. 

Mit dem Problem der Nitratspeicherung dagegen hat man sich 
weniger beschäftigt. Über die Physiologie dieser eigenartigen Erschei- 
nung ist im wesentlichen nur mit dem Fortschreiten der Untersuchungen 
über den Reduktionsvorgang einiges bekannt geworden. Näheres über 
die Besonderheiten des Stoffwechsels nitratspeichernder Pflanzen zu 
ermitteln, war die andere Aufgabe der vorliegenden Arbeit. 

Während der Versuche sind zahlreiche neue Probleme aufgetaucht. 
Da die Untersuchungen, besonders die große Menge der Nitrat- und 
Nitritbestimmungen, sehr zeitraubend waren, war es nicht möglich, 
allen diesen Fragen nachzugehen. Der Verfasser war aber bemüht, in 
solchen Fällen wenigstens einige Punkte herauszustellen, an denen 
weitere Untersuchungen einsetzen können. 


I. Methodik. 
Es sind auf unserem Gebiete zahlreiche Probleme bereits mit Hilfe 
qualitativer Bestimmungen von älteren Forschern gelöst worden. 
Manche dieser Ergebnisse haben aber der Nachprüfung durch quantita- 
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tive Bestimmungen nicht standgehalten. Der Besitz guter quantitativer 
Methoden ist Voraussetzung für eine einwandfreie Beantwortung der 
meisten auftauchenden Fragen. 

Eine gute Zusammenstellung der Verfahren zum qualitativen Nach- 
weis von Nitrat und Nitrit gibt KLEIN in seiner Arbeit von 1913. Für 
unsere Zwecke geeignete quantitative Methoden sind erst danach ver- 
öffentlicht worden. Durch die Beschreibung der wichtigsten von ihnen 
möchte ich die Aufstellung KLEms ergänzen. 

Die qualitative oder quantitative Bestimmung von Nitrat oder Nitrit 
kann geschehen: 


durch Farbreaktionen, 

durch Fällungsmittel, 

durch Reduktion zu a) Stickstoffmonoxyd (NO), 
b) Ammoniak. 


Die Farb-Reaktionen sind am leichtesten zu handhaben und deshalb 
bei weitem am häufigsten angewandt worden. Die bekannteste von 
ihnen ist wohl die qualitative Diphenylamin-Schwefelsäure-Reaktion 
auf Nitrat. Sie ist zwar nicht spezifisch, da sie auch Nitrite anzeigt, 
doch ist dieser Fehler wegen des seltenen Vorkommens dieser Stoffe in 
der Pflanze meist zu vernachlässigen. 

In meinen Versuchen wurde dieses Reagens sehr oft benutzt; denn 
keine der quantitativen Methoden erlaubt die absolute Bestimmung 
des in allerkleinsten Materialmengen enthaltenen Nitrates, und in solchen 
Fällen lassen kritisch angewandte qualitative Reaktionen schon brauch- 
bare Schlüsse zu. Es wurde z. B. (vgl. auch KLEIN, SCHIMPER usw.) beim 
mikroskopischen Vergleich des Nitratgehaltes von Pflanzenschnitten 
stets die verschieden starke Färbung durch das Diphenylamin-Schwefel- 
säurereagens benutzt. Bei besonders empfindlichen Objekten wurden 
die Schnitte zunächst mit einer Natriumsilikatlösung von der Dichte 
1,2 getränkt und so bei Zugabe des Reagens verkieselt (KRETz 1922). 
Dies hat den Vorteil, daß die Strukturzerstörung durch die Schwefel- 
säure verzögert wurde, und daß der gebildete Farbkörper infolge seiner 
beachtlichen Molekülgröße nicht so schnell herausdiffundiert wie in 
reiner Schwefelsäure; beides ermöglicht ein genaueres Vergleichen. 

NıkLas und GRANDEL (1927) haben die Farbvergleichsmethode 
weitgehend ausgebaut: Sie verwenden nicht weniger als acht Farbab- 
stufungen. Ich habe dieses Verfahren ebenfalls gelegentlich benutzt 
(siehe Tabelle 15), habe allerdings dann nur drei Farbstufen unter- 
schieden. 

Ebenso häufig ist die qualitative Reaktion von Grızss-ILosvay zum 
Nachweis von Nitrit benutzt worden. Sie ist, ebenso wie die Diphenyl- 
amin-Schwefelsäurereaktion, von Lunge (1889, 1894) verbessert und 
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ausführlich beschrieben worden. Das Reagens besteht aus essigsauren 
Lösungen von a-Naphtylamin und Sulfanilsäure, es liefert beim Zu- 
sammenbringen mit Nitrit einen gelblichen Azofarbstoff. Auf die zahl- 
reichen Nebenreaktionen im Pflanzengewebe haben KLEIN (1913) und 
Aso aufmerksam gemacht. Die Reaktion ist trotz dieses Nachteils von 
mehreren Autoren angewandt (u..a. KAsTLE, ANDERSON), ja sogar zu 
einem quantitativen colorimetrischen Nitritbestimmungsverfahren aus- 
gebaut worden (ECKERSON), obwohl WARBURG bereits 1918 auf die er- 
heblichen Fehler bei dieser Reaktion hingewiesen hat. ECKERSON macht 
leider keine genauen Angaben, wie sie ihre quantitativen Daten für 
Nitrit-N gewinnt; ich selbst habe bei dem Versuch, auf diese Reaktion 
eine colorimetrische Methode zu gründen, wegen der geringen Farbinten- 
sität und der störenden Nebenreaktionen nur sehr unbefriedigende Re- 
sultate erhalten !. 

Mit besserem Erfolg ist der Nitratnachweis mit Phenoldisulfonsäure 
zu einem quantitativen colorimetrischen Verfahren erweitert worden. 
Diese bildet mit Nitrat einen ebenfalls gelben Farbstoff — Trikalium- 
nitrophenoldisulfonat C,;,H,0OK(SO,K),NO,. Diese ausgezeichnete Re- 
aktion benutzt die Methode von BURRELL u. PHıLırs (1925), deren 
eingehende Nachprüfung einwandfreie Resultate (Tabelle 1) ergab. 

Sie wurde, mit einigen Abänderungen, bei vielen meiner Bestim- 
mungen benutzt. APPLEMAN und seine Mitarbeiter haben sie in ihrer 


1 Probebestimmungen von Nitrit-N zwecks Ausarbeitung einer colorimetri- 
schen Methode nach GRIESS-ILosvaY. 


A. Vergleichende Analysenergebnisse reiner Lösungen: 





Prot.-Nr. 50 ccm Lösung enthielten Gleicher Farbton Fehler 





P 34 Lösung a: 25mg Nitrit (KaxL-| 50ccm a = 25,6ccm b 2,4% 


BAUM 96%) 
+ 5cem Reagens 40cem a = 20,9ccm b 4,5% 
Lösung b: 50mg Nitrit + 5ccem| 30cem a = 15,8ccm b 5,4% 
Reagens 


B. Vergleichende Analysenergebnisse physiologischer Lösungen: 





Wiedergefunden nach vor- 





Prot.-Nr. 10ccm Lösung enthielten ausgegangenem Reinigungs- Fehler 
prozeB 
P 36 5 mg KNO, (96%) 
14 mg K,SO, mg KNO,: 
12 mg (NH,),SO, a) 3,8 Die Methode 
Spur Saccharose b) 4,2 wurde nicht 
Glukose c) 3,5 verwendet. 
Alanin d) 3,4 











Asparagin 
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großen kritischen Zusammenstellung aller physiologischen Bestimmungs- 
methoden (1927) als zwar noch etwas unhandlich, aber außerordentlich 
genau bezeichnet. Mehrere amerikanische Forscher (CAMPBELL, ECKER- 
SON, NIGHTINGALE) haben bereits mit ihr gute Ergebnisse erzielt. Die 
Verwendung der von GILBERT 1926 vorgeschlagenen Verbesserungen ist 
nach meinen Erfahrungen nicht zu empfehlen. 

Trotz des guten Gelingens der Probeanalysen schien eine Kontrolle 
der an pflanzlichem Material mit dieser Methode gewonnenen Ergebnisse 
wünschenswert. Das einfache Fällungs-Verfahren von NIKLAS u. 
GRANDEL erschien mir dazu am geeignetsten. Sie bestimmen das Nitrat 
als Nitronnitrat: Dazu wird die salpetersäurehaltige Lösung mit dem 
Nitronreagens versetzt, der sich bildende Niederschlag in graduierte 
Gläschen hineincentrifugiert und an deren Skala der Nitratgehalt mit 
demjenigen bekannter Lösungen verglichen. Das Verfahren genügte 
jedoch auch bei Beachtung aller Vorsichtsmaßregeln, selbst nach Reini- 
gung der Pflanzenextrakte (siehe S. 73f.), kaum den Ansprüchen, die wir 
an unsere Versuche stellen. 

In neuester Zeit (1929) wurde diese Fällungsmethode mit Nitron von 
ANDREADIS zu einer gravimetrischen Bestimmung des Nitrats ausgebaut. 
ANDREADIS erhält mit diesem etwas umständlichen Verfahren ausge- 
zeichnete Ergebnisse. 

Diese gewinnen noch durch den Vergleich mit den Kontrollbestim- 
mungen unter Verwendung einer zweiten von ihm verbesserten Methode, 
der Nitratbestimmung nach ScHLösıngG-WAGNER. Diese messen die 
Salpetersäure nach Reduktion mit ferrochloridhaltiger Salzsäure als NO, 
das sie unter Wasser auffangen. CAMPBELL (1924) hatte bereits mit der 
Kocuschen Modifikation dieser Methode gearbeitet und damit stets zu 
hohe Werte erhalten. Dies hat mich bewogen, sie nicht anzuwenden. 
ANDREADIS hat aber — ohne CAMPBELLS Befunde zu kennen — die 
Entstehung dieser hohen Werte aus der Bildung von CO, erklärt, die 
bei der Reduktion aus Pektinen entsteht und das Gasvolumen des NO 
erhöht. Er beseitigt diesen Fehler, indem er statt des Wassers Kalilauge 
vorlegt. 

Die Verfahren von ANDREADIS gestatten nicht die quantitative Be- 
stimmung des Nitritgehaltes in Pflanzen, die sich mit dem Fortschreiten 
der Untersuchungen als immer erstrebenswerter erwies. 

Da ich die direkte Nitritbestimmung nach Grizss-ILosvay nicht 
verwenden wollte (Fußnote S. 71), kamen nur noch Methoden in Frage, 
durch die der Nitrit-N als Differenz aus (Nitrat+Nitrit)- und Nitrat-N 
ermittelt wird. Zunächst wurde ich auf das Verfahren von ARNDT (in 
NEUBAUER: „Methoden zur Bestimmung der Zusammensetzung der 
Nahrungsmittel der Pflanzen‘‘) aufmerksam, der das Nitrat nach Re- 
duktion mit einer besonderen Legierung als Ammoniak bestimmt. 
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PFEIFFER u. SIMMERMACHER. (1919) haben diese Methode weiter er- 
gänzt; sie ermitteln den (Nitrat + Nitrit)-N-Gehalt nach der Vorschrift 
von ARNDT, reduzieren dann das Nitrit (mit Traubenzucker, Eisensulfat 
und Natriumcarbonat) und bestimmen esals Differenz des (Nitrat+ Nitrit)- 
und Nitratgehalts. Aber diese Nitritzerstörung verläuft nicht quantita- 
tiv. Wegen der hohen Fehlergrenze, für die die Autoren selbst eine Kor- 
rektionstabelle geben, wurde die Methode nicht verwendet. _ 

Die Methode von Strowp (1920) erschien handlicher. Sie beruht auf 
demselben Prinzip der Bestimmung des Nitrat-N nach Reduktion zu 
Ammoniak. Der Nitrit-N wird ebenfalls als Differenz ermittelt. Die 
Nitritbestimmung ist von mir weiter ausgebaut und erprobt (Tabelle 1) 
worden, und auch das ursprüngliche Strowpsche Verfahren habe ich 
wesentlich umgearbeitet. 

Die beiden verwendeten Methoden (diejenige von BURRELL und 
PHILIPS und die soeben skizzierte) haben den vorausgehenden Reinigungs- 
vorgang gemeinsam. 

Es wird im allgemeinen frisches Pflanzenmaterial verarbeitet. Neben 
der einfachen Bezugnahme für die Analysenwerte ergibt sich dabei der 
Vorteil, daß die beim Trocknen eintretenden Umsetzungen vermieden 
werden. 3—10g Material werden sorgfältig unter Zugabe von einer 
Messerspitze Bleicarbonat zerrieben, eventuell wird noch ein wenig 
Toluol hinzugefügt, das zugleich die mechanische Arbeit erleichtert und 
antiseptisch wirkt. Aus der Reibschale wird die Masse quantitativ in 
einen Erlenmeyerkolben gespült. Hier wird in 60—120 ccm (alle ange- 
gebenen Mengen richten sich nach der des verwendeten Materials!) 
80%igem Alkohol mindestens über Nacht extrahiert, dann wird das Ganze 
filtriert. Der Rückstand ist mit Alkohol gut auszuspülen. 

Das Filtrat wird auf dem Wasserbad bis auf etwa 10 ccm eingeengt 
und mit heißem (nicht kochendem) Wasser aufgenommen. Am zweck- 
mäßigsten gibt man die Analyse jetzt in Centrifugiergläschen, macht 
hier mit 7,5—10 ccm etwa normaler Natronlauge alkalisch, fällt zunächst 
Eiweiß und ähnliche Substanzen mit 5—8 cem 25%iger Bleizuckerlösung 
und centrifugiert den Niederschlag ab. 


II. Colorimetrische Bestimmung nach Burrell und Philips. 


Das überschüssige Blei beseitigt man durch ganz langsames Zu- 
tropfen von Schwefelsäure, centrifugiert nochmals und wäscht alle Cen- 


1 Materialmenge . 2 . . . . . . . 3 6 10g 
Lösungsmittel: Alkohol . . . . . 60 90 120 ccm 

à { Natronlauge . . . . 7,5 8,5 10 „ 

Reagentien : | Bleizuckerlösung . . 5 6,5 = 


Die Menge der übrigen Reagentien richtet sich nach der der vorhandenen Kohle- 
hydrate. 
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trifugate gut aus. Die klare Lösung wird in einen Kjeldahlkolben ge- 
geben. Hier füllt man auf etwa 150 ccm auf, gibt 2 g Natriumperoxyd 
hinzu und dampft bei kleiner Flainme vorsichtig bis auf etwa 20 ccm ab. 

Dann spült man in eine Flasche, füllt auf etwa 100 ccm wieder auf 
und neutralisiert die Flüssigkeit mit Schwefelsäure, am besten durch 
tropfenweise Zugabe aus einer Bürette. Zur Beseitigung der Chloride 
werden nun 10ccm gesättigte Silbersulfatiösung hineingegeben. Der 
kolloidale Niederschlag sowie die noch nicht oxydierten Kohlehydrate 
werden noch durch Zugabe von 0,5—1 cem gesättigter Kupfersulfat- 
lösung, 0,5—5 g Calciumhydroxyd und 0,5—2 g Magnesiumcarbonat ge- 
fällt. Die Menge aller dieser Fällungsmittel wechselt man mit der der 
vorhandenen Kohlehydrate. Bei hohem Kohlehydratgehalt kann der 
Fehler dieser Methode durch unvollkommene Fällung bis auf + 5% 
steigen, doch sind derart extreme Werte ziemlich selten (Zuckerrübe). 

Das Gemisch wird nun in der Flasche 10 Minuten lang maschinell 
geschüttelt. Die bläuliche Färbung muß dann vollständig verschwunden 
und ein (meist brauner) Niederschlag erschienen sein. Ist dies nicht der 
Fall, gibt man nochmals Calciumhydroxyd usw. zu und wiederholt das 
Schütteln. Dann wird durch einen Büchner-Trichter filtriert und der 
Rückstand wegen seiner hohen Adsorptionskräfte mehrmals mit heißem 
Wasser sorgfältig ausgewaschen. Das Filtrat dampft man in einer Schale 
auf dem Wasserbad langsam zur Trockne ein. 

Zu dem Rückstand, der jetzt keinerlei störende Substanzen mehr 
enthält, werden nun 5ccm des Phenoldisulfonsäurereagens gegeben. 
Man läßt es etwa !/, Stunde lang einwirken, verdünnt mit 50 cem Wasser 
und filtriert durch ein ungehärtetes Filter (SCHLEICHER und ScHULL 
Nr. 589) in einen Standeylinder des Colorimeters hinein. Der Farbver- 
gleich dieser Lösung mit einer Standardlösung ergibt den Nitratgehalt. 
Falls Nitrit in dem untersuchten Objekt vorhanden ist (was bei normal 
ernährten Pflanzen nur in verschwindend geringen Mengen der Fall ist), 
wird dies durch das Reagens — zumal es durch das Natriumperoxyd oxy- 
diert wird — ebenfalls mit erfaßt. Es ist auch bei Anwendung dieser Me- 
thode zu empfehlen, stets Kontrollanalysen auszuführen (Tabelle 1). 

Reagens und Standards werden nach den Vorschriften von CHAMOTT, 
Pratt und REDFIELD (1911) hergestellt. 


Herstellung des Phenoldisulfonsäure- Reagens: Es werden 25g reines weißes 
Phenol in 150 ccm reiner konzentrierter Schwefelsäure gelöst, 50 ccm rauchende 
Schwefelsäure (20% Anhydrid) hinzugegeben und unter stetem Umrühren 
2 Stunden lang auf dem Wasserbad erhitzt. Die Sulfonierung ist bereits nach 
40 Minuten beendet, doch muß die angegebene Zeit eingehalten werden, da das 
Reagens keine Monosulfonsäuren enthalten darf. 

Herstellung der permanenten Standards: Die Standards werden durch Auf- 
lösen von reinem Trikaliumnitrophenoldisulfonat hergestellt. Dieses Salz in 
reiner Form erhält man auf folgende Weise: Zu dem oben beschriebenen Disulfon- 





I 
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säure-Reagens wird in der Kälte der theoretische Betrag von trocknem, fein- 
gepulvertem Kaliumnitrat (für jeden Kubikzentimeter des Reagens 0,1076 g) in 
sehr kleinen Prisen hinzugegeben (Explosionsgefahr!), unter gründlichem Umrüh- 
ren nach jeder Zugabe. Das Produkt wird dann verdünnt, mit trocknem Baryum- 
carbonat behandelt, bis eine tiefgelbe Farbe entsteht, filtriert und der Nieder- 
schlag mit kochendem Wasser aufgenommen, da das Baryumnitrophenoldisul- 
fonat in kaltem Wasser nur spärlich löslich ist. Filtrat und Waschungen werden 
vereinigt, das Baryum durch Zugabe von Kaliumcarbonat bis zu alkalischer Re- 
aktion beseitigt, filtriert und das Filtrat zur Trockne eingedampft. Das Produkt 
wird durch Umkristallisieren gereinigt. 

Die Standards werden durch Abwägen und Auflösen dieses Salzes in Wasser 
hergestellt, und durch Vergleich in einem Colorimeter mit einer Lösung eines 
bekannten Kaliumnitratgewichtes, das mit dem Reagens in der üblichen Art und 
Weise behandelt worden ist, ihre Konzentration berechnet. Die gebräuchlichen 
Konzentrationen stellt man sich dann durch Verdünnung und erneutes Ver- 
gleichen her (Standardgarnitur). 

Der Vorzug dieser permanenten Standards ist ihre große Haltbarkeit. Ihre 
Beschaffenheit blieb während meiner zweijährigen Untersuchungen stets un- 
verändert. 

Die colorimetrische Methode erlaubt im Gegensatz zur folgenden das 
Nebeneinanderlaufen sehr vieler Analysen. Die colorimetrische Bestim- 
mung an sich ist für den Geübten fehlerlos möglich. Als einwandfreie, 
dauernd gleichmäßige Lichtquelle ist dafür eine Tageslichtlampe der 
Osramgesellschaft zu empfehlen. Die Berechnung, die bekanntlich sehr 
einfach ist, sowie die einzelnen technischen Feinheiten des Vergleichens 
sind in der Arbeit von R. V. STANFORD beschrieben (1913). 


Die Bestimmung von (Nitrat + Nitrit)-N und Nitrit-N als Ammoniak. 


Die Bleifällung mit Schwefelsäure ist bei Anwendung dieser Methode 
entbehrlich, auch die Oxydation mit Natriumperoxyd muß wegfallen, 
da sie eine Nitritbestimmung unmöglich machen würde. Bei kohle- 
hydratreichen Objekten ist es aber notwendig, wenigstens die Fällung 
der Kohlehydrate mit Kupfersulfat, Caleiumhydroxyd und Magnesium- 
carbonat nach vorhergehender Neutralisation mit 10%iger Schwefel- 
säure wie bei der colorimetrischen Bestimmung auszuführen. Das Filtrat 
wird in einen 100 cem-Meßkolben gespült, bis zur Marke aufgefüllt und 
je 10 cem davon jeweils möglichst rasch verarbeitet. Die Meßkolben sind 
zur Vermeidung photokatalytischer Reoxydationen (insbesondere des 
Nitrits) dunkel aufzubewahren. 

Alle nun folgenden Bestimmungen werden in einer Mikrokjeldahl- 
apparatur ausgeführt, in der in üblicher Weise das entstehende oder 
bereits vorhandene Ammoniak durch Wasserdampf in eine Vorlage mit 
eingestellter Schwefelsäure getrieben wird. Dort wird es dann durch 
Titration bestimmt. Die Apparatur war so angeordnet, daß gleichzeitig 
zwei Bestimmungen (Analyse und Kontrollanalyse) ausgeführt werden 
konnten. 
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a) (Nitrat + Nitrit)-N. 

Man gibt je 10cem Lösung in die Mikrokjeldahlkolben. Diese 
schließt man mit gut vaselinierten Schliffen an die Destillierköpfe an, 
gibt einige Tropfen Paraffinöl und 25 ccm gesättigte Barytlauge hinzu 
und treibt das etwa vorhandene Ammoniak über. Wenn man feststellen 
kann, daß dieses ganz fehlt, kann man selbstverständlich diese Destil- 


lation weglassen. 
Darauf legt man 10 cem (auch mehr oder weniger) 5 Schwefelsäure 


vor, gibt zu dem kochenden Gemisch 1 g Devarpasche Legierung und 
destilliert das entstehende Ammoniak 15 Minuten lang über. Um die 
Vorlage stets bei gleichen Bedingungen titrieren zu können, wird sie 
zwecks Austreibung der CO, erst gekocht, dann mit Eis gekühlt. Es 


wird mit 20 Natronlauge aus einer Mikrobürette titriert. Als Indikator 


wurde stets Methylrot benutzt. Man erhält so die Summe: (Nitrat + 
Nitrit)-N. 
b) Nitrit-N. 

Der Nitrit-N wird als Differenz aus (Nitrat + Nitrit)- und Nitrat-N 
bestimmt. 

Es werden wiederum je 10 cem Lösung in die Mikrokjeldahlkolben 
gegeben. Eventuell muß erst aufs Sorgfältigste neutralisiert werden. 
Dann werden 3ccm 2%ige Ammonsulfatlösung!, wie bei der N-Dar- 
stellung üblich, hinzugefügt; das Ganze wird nun !/, Stunde lang im 
Wasserdampfstrom in den Kolben gekocht. (Auf dem Wasserbade würde 
diese Nitritzerstörung bedeutend länger dauern.) 

Dann gibt man Paraffinöl und 25 cem gesättigte Barytlauge hinzu, 
treibt alles Ammoniak (15 Minuten) in eine Vorlage mit verdünnter 
Schwefelsäure über und reduziert dann wie oben 15 Minuten lang mit 
Devarpascher Legierung. 

Auf diese Legierung wurde zurückgegriffen, weil sie rascher reduziert 
als die ARNDTsche und auch im alkalischen Medium sehr gut arbeitet. 

1 SrRoWD zerstörte das Nitrit auf dem Wasserbade mit Asparaginsäure. 
Diese Zerstörung verläuft jedoch nach meinen Erfahrungen im Gegensatz zu der- 
jenigen mit Ammonsulfat nicht quantitativ. So enthielt z. B. eine Lösung von 
0,563 mg Nitrit-N im Kubikzentimeter auch nach 2stündigem Kochen mit einem 
Überschuß von Asparaginsäure auf dem Wasserbade oder nach 1/,stündigem 
Kochen im Wasserdampfstrom noch Nitrit, wie die Titrationen als Ammoniak 
bewiesen: 

Ursprünglicher 2stündiges Kochen auf !/,stündiges Kochen 
Gehalt dem Wasserbad im Mikrokjeldahl 
Nitrit-N: 0,563 0,124 0,12 mg/ccm 

Dieses Ammoniak konnte aber nicht etwa aus dem Asparagin stammen, da 
aus diesem durch Devarvasche Legierung kein NH, abgespalten werden kann, 
wie diesbezügliche Versuche ergaben. 
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Die Titration ergibt den Nitrat-N: Der Nitrit-N läßt sich nunmehr leicht 
berechnen. 

Beide Methoden wurden durch Kontrollversuche mit reinen und 
physiologischen Lösungen geprüft (Tabelle 1). Der Fehler stieg bei beiden 
Tabelle 1. Probebestimmungen von Nitrat- und Nitrit-N mittels der Methoden 
von BURRELL u. PHıLıps (colorimetrisch) und von Strowp (Reduktionsmethode). 

1. Vergleich von Analysenergebnissen bekannter Lösungen: 














Prot.-Nr. 1.00 Löimne Gil. har ot po ert gi Wiedergef. Tr Reduktions- 
P 3 |20mg KNO, 
P 50 |14 mg K,SO, mgKNO;: mg KNO, 
12 mg (NH,),SO,| a) 20,38 Fehler: (als NO,-N): Fehler: 
Spur Saccharose| b) 20,40 1,9% a) 20,40 2,0% 
Glukose c) 20,36 vo. b) 20,42 
Alanin d) 20,40 
Asparagin 
P 6 10mg KNO, | a) 10,12 1,9% a) 10,12 1,1% 
P 51 | sonst wie P 3 | b) 10,18 gi b) 10,12 Re 
P 12 20 mg KNO, a) 20,7 4,0% a) 20,40 2,1% 
150 mg Saccha-| b) 20,9 b) 20,44 
rose,sonstwie P 3 











2. Bestimmung des Nitritgehalts von käuflichem Kaliumnitrit: 











Prot.-Nr. Sorte Nitritgehalt; bestimmt Fehler 
P 31 KAHLBAUM reinst | dch. Titration (mit KMnO,): 96% 1,0% 

(wasserfrei) nach der Reduktionsmeth.: 97% Pere 
P 32 gewöhnliches dch. Titration: 76,5% 0,5% 





nach der Reduktionsmeth.: 77 % 
3. Analyse einer unbekannten Lösung mittels der Reduktionsmethode: 




















1 cem enthielt 1 cem enthielt ’ 
Prot.-Bir. (Gefundener Wert) (Wirklicher Wert) Fehler 
0,891 mg (NO, + NO,)-N 0,891 mg (NO, + NO,)-N 0,0% 
P 45 0,480 mg NO,-N 0,485 mg NO,-N 1,0% 
0,411 mg NO,-N 0,406 mg NO,-N 1,1% 


nie über +2,5% (mit der bereits auf S. 74 erwähnten Ausnahme). Die 
nach beiden Verfahren gewonnenen Ergebnisse stimmen auch gut überein. 


IL Der Chemismus der Nitratreduktion. 
Im Jahre 1884 suchte BERTHELOT nachzuweisen, daß die Pflanzen 
— wenigstens die nitratreichen — imstande seien, Nitrat zu bilden. 
Diese Ansicht ist heute widerlegt: Das in der Pflanze vorkommende Nitrat 
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ist, wie PETROW (1917) bewiesen hat, restlos von außen aufgenommen 
worden. In den Verlauf der Reduktion dieses Nitrats haben wir jedoch 
erst durch Arbeiten aus den letzten Jahren einen gewissen Einblick er- 
halten. Die Forschung hat sich schon seit mehreren Jahrzehnten mit 
diesem Problem beschäftigt, vor allem interessierten die bei der Nitrat- 
assimilation auftretenden Zwischenprodukte. 

Die erste Theorie über diese Frage geht auf Treu (1904) zurück. 
Er hielt die Blausäure (HCN) für das erste bei diesem Prozeß entstehende 
Produkt. Das erscheint bei der hohen Giftigkeit dieses Stoffes zunächst 
befremdlich. Blausäure ist aber in gebundener Form, z. B. in Glukosiden, 
wenig reaktionsfähig, sie ist von TREUB und anderen tatsächlich in mehre- 
ren Pflanzen nachgewiesen worden. 

Trevuss Ausführungen wurden 1921 nochmals durch Versuche von 
MENAUL gestützt. Dieser fand, daß sich in einer Flasche mit CO,- 
gesättigtem Wasser, das außerdem Kaliumnitrat und Formaldehyd ent- 
hielt, bei Belichtung Blausäure bildete. Diese Beobachtung mag eben- 
falls durchaus richtig sein: Bei einer Weiterverarbeitung durch die 
Pflanze wäre aber der Übergang von der Cyan- zur Aminogruppe noch 
zu erklären (vgl. Franzen 1900). Deshalb dürfte die Blausäure als Zwi- 
schenprodukt bei der Nitratreduktion nicht in Erwägung zu ziehen sein. 

Die zweite Theorie mußte zum Teil ebenfalls korrigiert werden; sie 
bildet trotzdem immer noch die Grundlage für unsere Anschauung. Ihr 
Begründer, Baupiscx (1911; 1914), vertrat die Ansicht, daß die Ni- 
trate zunächst zu Nitriten reduziert werden, und daß dann die Nitroso- 
gruppe des Nitrits mit Formaldehyd zu Formhydroxamsäuren zusammen- 
tritt. Er enthielt auch bei Versuchen in vitro Formhydroxamsäure aus 
Nitrat und Formaldehyd. Diese Theorie wurde später (1921—1923) von 
Baty, HEILBRON und ihren Mitarbeitern in zahlreichen, allerdings rein 
chemischen Versuchen weiter ausgebaut. 

BAvDiscH wies in seinen späteren Arbeiten (1921; 1923) ergänzend 
nach, daß Eisen als Katalysator die Reduktion von Nitrat zu Nitrit 
beschleunige. Im übrigen hat er aber 1921 selbst den Boden seiner ur- 
sprünglichen Theorie verlassen, da 1920 eine neuere (dritte) Theorie be- 
wiesen worden war, die entgegen seinen Anschauungen voraussetzte, daß 
die Reduktion des Nitrits über Ammoniak weitergehe. 

WARBURG u. NEGELEIN (1920) waren die ersten, die Ammoniak als 
Produkt der Reduktion von Nitraten auffanden. Im Dunkeln bildete 
ihr Versuchsobjekt, Chlorella, in einem Gemisch von Nitrat und Salpeter- 
säure Ammoniak. Mit dieser Bildung ging ein erhöhter Gaswechsel von- 
statten: Es wurde neben der Atmungs-CO, im Zusammenhang mit der 
Nitratreduktion noch ,,Extra-CO,“ ausgeschieden. Das Licht be- 
schleunigte unabhängig von der CO,-Assimilation (im Gegensatz zu 
Barys Annahmen) die Reduktion der Salpetersäure. Nitrit wurde nicht 
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gefunden. Dies läßt sich aber meines Erachtens auf die in dem Gemisch 
ungeheuer gesteigerte Reduktionsintensität und auf ein durch das fort- 
während entweichende Ammoniak konstantes starkes Reaktionsgefälle 
zurückführen. 

Fast gleichzeitig wiesen KostyTscHEW und TSWETKOWA in Schimmel- 
pilzkulturen das Auftreten sowohl von Nitrit als auch von Ammoniak als 
Zwischenprodukten der Nitratreduktion in den Nährlösungen nach. Sie 
boten den Pilzen Nitrit, das diese zu Ammoniak reduzierten. Die Autoren 
konnten in ihren Kulturen nie Hydroxamsäuren usw. finden, und 
KosTyTscHEW wertete deshalb diesen Teil seiner Ergebnisse durchaus 
als Widerlegung der Baupiscu-Batyschen Theorie: 

KostyTscHEW und WARBURG vermieden beide durch die Versuchs- 
anordnung das Entstehen von Ammoniak durch Desaminierung. Beide 
fanden es nur außerhalb der Zellen; KostyTscHEW schloß deshalb auf eine 
Wirkung extracellularer Fermente. 

Kuem (1926) lehnte einige der Kostyrschewschen Folgerungen ab, 
erhielt aber bei ähnlicher Versuchsanordnung doch im Prinzip dieselben 
Ergebnisse. Das Auftreten der Zwischenprodukte führte er auf Stau- 
ungen zurück, die bei überreicher N-Darbietung von den hochmoleku- 
laren Verbindungen auf die niederen rückläufig wirken. 

Hatte es sich bisher um niedere Pflanzen gehandelt, so konnte 
EcKERSON nunmehr auch an höheren Pflanzen (Tomaten) die Richtigkeit 
der dritten Theorie dartun, insbesondere ist es ihr zum ersten Male ge- 
lungen, Ammoniak in der Zelle als Zwischenprodukt der Nitratreduktion 
nachzuweisen (siehe hierzu S. 111). 

Die Weiterverarbeitung des Ammoniaks geht nach Brom (1923) über 
Hydroxylamin, dieses erst soll dann mit Aldehyden zu Oximinoverbin- 
dungen zusammentreten. Bewiesen hat er jedoch nur das Auftreten von 
Hydroxylamin in seinen Bakterien- und Pilzkulturen. 

Nitrit und Ammoniak sind somit als Zwischenprodukte der Nitrat- 
reduktion heute gesichert. In welchem Maße diese Zwischenprodukte in 
der lebenden Zelle unter normalen Verhältnissen wirklich erfaßbar 
werden, wird im experimentellen Teil zu behandeln sein. 


III. Experimenteller Teil. 
A. Verteilung der Nitrate sowie Nitratreduktion in Preßsäften. 

Die ersten Ende April und Mai 1928 angestellten Versuchsreihen 
sollten einen Überblick über den Nitratverbrauch der verschiedenen Or- 
gane einer Pflanze geben. Als Objekt diente der von ANDERSON (1924) 
als nitratreich bezeichnete Weizen. 

Ein Maß für den Vergleich des Nitratverbrauchs in Blatt, Stengel und 
Wurzel wurde auf folgende Weise gewonnen: Den zunächst normal er- 
nährten Versuchspflanzen wurde von einem bestimmten Zeitpunkt an 
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kein N mehr zugeführt. Das gespeicherte Nitrat mußte dann angegriffen 
und allmählich verbraucht werden. Mit Hilfe qualitativer und quantita- 
tiver Bestimmungen ließ sich diese Abnahme in den einzelnen Organen 
verfolgen. Im Anschluß daran wurde die Einwanderung und Verteilung 
neuen Nitrates in diese N-armen Pflanzen beobachtet. 


Die Zahl der Versuchspflanzen war sehr groß (180), da die für eine Analyse 
notwendigen Materialmengen stets fünf Exemplaren entnommen wurden, um in- 
dividuelle Unterschiede möglichst auszugleichen. Die Pflanzen, die in Gartenerde 
12 Tage alt geworden waren, wurden zunächst in 1 Teil Knorsche Nährlösung und 
1 Teil H,O gebracht, dann nach 3 Tagen in unverdünnte Knorsche Nährlösung. 

Alle verwendeten Nährlö- 


(N03+N0,)-N pes È Er. nr 
- isch oh gen wurden täglich zwei- 

27 ¢ Sr ps mal gewechselt und dauernd 
? 


durchlüftet. Die Versuche 
fanden in einem nach Sü- 
den liegenden Gewächshaus 
statt; das Wetter war wech- 
selnd. Nach weiteren 9 Tagen 
enthielten die Pflanzen in 
allen Teilen reichlich Nitrat, 
ebensoviel wie die in Erde 
verbliebenen Kontrollexem- 
plare. Sie wurden nun in 
CHRAPOWITZKIsche N-freie 
Nährlösung übertragen (Zu- 
sammensetzung bei ULLRICH 
1924). Täglich(17 Uhr) wurde 
ein Teil von ihnen qualitativ 
untersucht, ein weiterer zur 
quantitativen, hier colorime- 
trischen, Nitratsbestimmung 
verwendet. 











5 9 Tage 
Abb. 1. Vergleich der Abnahme des (NO;+NO.)-N in den 
verschiedenen Organen von en in N-freier Nähr- Die qualitativen Unter- 

suchungen wurden mit 
Diphenylaminschwefelsäure an verkieselten Schnitten vorgenommen, die 
mit entsprechenden Schnitten normal ernährter Pflanzen oder unter- 
einander verglichen wurden. Diese Vergleiche ergaben, daß die Ab- 
nahme sich zuerst im jüngsten Blatt und in den Wurzeln bemerkbar 
macht, um bald auch auf die älteren Blätter und schließlich den Stengel 
überzugreifen. 

Die quantitativen Ergebnisse sind aus Abb. 1 ersichtlich. Der Versuch 
wurde nach 10 Tagen beendet und sofort wiederholt. Beide Reihen er- 
gaben dasselbe Bild: Beim Weizen ist die Nitratabnahme bei N-Hunger 
in allen Organen ziemlich gleichmäßig. 

Die N-armen Pflanzen wurden nun in Knopsche Nährlösung zurück- 
gebracht, und das Einwandern der Nitrate wurde auf dieselbe Weise 
verfolgt (Abb.2). Es macht sich zunächst in der Wurzel, dann im 
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Stengel, schlieBlich im Blatt ein starker Anstieg des Nitratgehaltes be- 
merkbar. Der Versuch mußte nach 4 Tagen abgebrochen werden, da 
das Pflanzenmaterial verbraucht war. 

Die Ergebnisse dieser Versuche mit Weizen bestätigen auch bei Be- 
zugnahme auf Frischgewicht zunächst den alten Befund, daß die Nitrate 
in den einzelnen Organen in verschiedenen Mengen vorhanden sind. 
Der Stengel enthält bemerkenswerterweise auch nach längerem N- 
Hunger noch das meiste Nitrat. Der Anstieg des Nitratgehältes ist bei 
erneuter Zugabe dieses Stoffes besonders steil. Der Stengel des Weizens 
besitzt also speichernde Eigenschaften in höherem Grade als die anderen 
Organe. d 

Dieser Überblick über die Oe de Frischgewichls 
Nitratverteilung auf verschie- 7° 
dene Organe wurde durch ei- Br 
nen Vergleich des Nitratgehal- 
tes gleichartiger Organe ver- 
schiedenen Alters erweitert: 
An zwei aufeinanderfolgenden 
Abenden nach sonnigen Ta- 
gen wurden verschiedenaltrige 
Blätter von Helianthus annuus 
auf ihren Nitratgehalt quan- 
titativ (colorimetrisch) unter- 
sucht (26. VIII. 1928). Diese 2 4 Tage 


Pflanze wurde benutzt, weil Abb.2. Der Anstieg des Nitratgehaltes in den verschie- 
. . . ss . denen Organen von Weizenpflanzen bei erneuter Nitrat- 
sie nitratreich, großblätterig sugabe nach längerem N-Hunger. 


und das Blattalter besonders 

gut unterscheidbar ist. Die Blätter wurden der Südseite zweier freistehen- 
den Pflanzen entnommen, so daß ihre Belichtung wohl ungefähr gleich 
gewesen war. Der Nitratgehalt nahm mit dem Blattalter zu (Tabelle 2). 











Tabelle 2. Nitratgehalt verschieden alter Blätter von Helianthus annuus 

















Tage: 1 2 
Alter (NO; + NOg)-N (NO; + NOg)-N 
A 1,96 1,96 
Mittel . . 2,14 2,20 
A 2,68 2,70 


Dieser Versuch sollte durch die quantitative Untersuchung der Nitrat- 
verteilung innerhalb eines einzelnen Organs ergänzt werden. Am besten 
erschien dazu die Rübe geeignet, da sie reichlich Nitrat enthält, viel 
Material bietet und da ihre einzelnen Teile nach ihrem Alter leicht unter- 
scheidbar sind. Entsprechend dem Vorgehen RUHLANDs (1912) wurde 

Planta Bd. 12. 6 
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eine große und regelmäßig gewachsene Zuckerrübe in folgende Zonen ein- 
geteilt: In 1. Hals (= Hypocotyl) ; 2. Nebenwurzelregionen ; 3. ‚‚Backen“ 
(die zwischen 1. und 2. liegenden äußeren Partien) ; und in 4. inneren Teil. 

Je 5g dieser Teile wurden colorimetrisch analysiert (29. XI. 1927). 
Die jüngeren Kambiumzonen enthielten bedeutend weniger Nitrat als 
die älteren (Tabelle 3). Das Ergebnis entspricht also demjenigen des 


Tabelle 3. Nitratgehalt verschiedener Regionen der Zuckerrübe. 














1. Analyse 2. Analyse 
Cd a ea es 1,74 1,75 
2. Nebenwurzelregion . . . . . . . . . . .. 1,78 1,76 
es ae ie 1,64 1,63 
en ES > « 2,20 2,20 


vorigen Versuchs. Beide zeigen den gleichen Einfluß des Alters eines 
Organs oder Organteils auf den Nitratgehalt!. 

Das Bild von der Verteilung der Nitrate ist bereits nach Schilderung 
dieser ersten Versuche recht mannigfaltig. Es bestehen Verschiedenheiten 
in Bezug auf die vorhandenen Mengen in verschiedenen Organen gleicher 
Pflanzen; in gleichen Organen verschiedenen Alters; in den einzelnen 
Teilen eines bestimmten Organs. 

Diese Mannigfaltigkeit ließe sich aus der verschiedenen Reduktions- 
intensität der einzelnen Organe (und Organteile) erklären, für welche 
es nunmehr ein Maß zu finden galt. 

Die befriedigendste Lösung würde eine Messung des Reduktions- 
Oxydations-Potentials des zu analysierenden Pflanzenteiles für NO,’ dar- 
stellen. Obwohl die Theorie dieser Potentiale und die physikalisch- 
chemische Praxis ihre Bestimmung durch die zahlreichen Arbeiten 
CLARKs und seiner Mitarbeiter (1920—1923) gut begründet ist, ist es 
zur Zeit noch schwierig und erfordert Vorbereitungen, die über den Rah- 
men dieser Arbeit hinausgehen (vgl. NEEDHAM u. NEEDHAM 1927), 
allein den r, einzelner Pflanzenteile oder gar den einzelner Zellen zu be- 
stimmen. 

Ein Umweg zur Erreichung des Zieles, Reduktionsintevsitäten ver- 
gleichend messen zu können, bot sich durch Untersuchung der Nitrat- 
reduktion und Nitritbildung in Pflanzenextrakten und -preßsäften nach 
dem Vorgehen EcKERSONs, woraus ein Rückschluß auf die Reduktions- 
intensität der Pflanze gegeben schien. In Preßsäften, sowie in tierischen 
und pflanzlichen Gewebsextrakten war .bekanntlich durch alkalische 
Reaktion eine Förderung der Oxydation erzielt worden, wobei leicht 
reduzierbare Stoffe als O-Donatoren auftraten. 


ı Auch in den zahlreichen späterhin untersuchten Zuckerrüben wurde stets 
eine ganz ähnliche Verteilung der Nitrate gefunden. 
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CLARK hatte die Abhängigkeit der Reduktions- und Oxydationsinten- 
sität von der H-Ionenkonzentration genauer gekennzeichnet. Daraufhin 
konnte ECKERSON mit Indikatoren von CLARK und Luss den p,,-Wert der 
Zellkomplexe, in denen sie wegen der Nitritbildung vor allem eine Nitrat- 
reduktion vermutete, prüfen. Sie fand, daß diese sämtlich schwach alka- 
lisch reagierten (py=1,2 bis 7,8). Bei Einstellung von Tomatenextrak- 
ten auf diesen py-Bereich ergab sich, daß das Optimum für die Nitrat- 
reduktionsintensität bei einem py—7,6 liegt. Dasselbe Ergebnis wurde 
von mir in Versuchen mit Futterrübenpreßsaft wiederholt (Dezember 
1927 bis Februar 1928) gefunden (Täbelle 4). Die zunehmende H-Ionen- 
konzentration dieser Extrakte wurde mit der Platinelektrode bestimmt. 
Die erhöhte Abnahme des Nitrat-N in der Nähe des py=7,6 zeigt, daß 
hier das Optimum liegt. Die Veränderung des py-Wertes während der 
Reduktionszeit war in diesen Versuchen stärker als in denen von EckER- 
son, dies läßt sich aber zum Teil aus der verschiedenen Pufferung der 
Preßsäfte beider Objekte erklären. Die Reduktion war in allen Fällen 
bei einem anfänglichen py =7,8 bis 8 nach etwa 45 Stunden beendet. 


Tabelle 4. Versuche mit Futterrübenpreßsaft zur Feststellung des für die 
Reduktion optimalen p,-Wertes. (NO; +NO,)-N: mg/cem PreBsaft. 





Stunden: 0 4 18 28 42 





Preßsaft + KNO,-Lésung | (NO,+NO,)-N | 1,56 | 1,49 | 1,49 | 1,48 | 1,49 
ohne NaOH (Reihe A) Pa 6,03 | 5,6 | 5,4 | 5,4 | 54 





Preßsaft + 10 NaOH ohne | (NO,+NO,)-N | 0,97 | 0,79 | 0,76 | 0,73 | 0,72 
KNO, Zusatz (Reihe B) Pa 78 | 74 | 7,03 | 6,81 | 6,76 





PreBeaft+KNO,-Losung | no,+No,-N | 1,61 | 1,47 | 1,39 | 1,33 | 1,27 
+ ip NaOH (Reihe C) Pa 78 | 7,3 | 70 | 6,7 | 6,59 





Preßsaft + KNO,Lösung | wo, .NO,)-N | 1,61 | 1,56 | 1,44 | 1,32 | 1,29 
+ 10 NaOH (Reihe D) Pa 84 | 8,02 | 7,6 | 7,2 | 6,98 




















Dieser Einfluß der H-Ionenkonzentration mußte also in den Preß- 
saftversuchen berücksichtigt werden. Diese wurden daher folgender- 
maßen angestellt: 

Die Preßsäfte wurden mit einer Handpresse aus Porzellan, nur bei 
großen Mengen mit einer hydraulischen Presse, hergestellt. Sie erhielten 
dann als Zusätze: 1. wenn durch die Versuchsanordnung erforderlich, 
Kaliumnitrat (fest oder in Lösung), meist soviel, daß die ursprünglich 


vorhandene Menge etwa verdoppelt wurde; 2. a Natronlauge, bis zur 


Einstellung des gewünschten py-Wertes, der mit Reagenspapieren oder, 
6* 
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genauer, mit der H-Elektrode gemessen wurde; 3. 1,5—2% der Gesamt- 
flüssigkeitsmenge Toluol. 

Dann wurde das Gemisch in Pulverflaschen gefüllt (möglichst 
randvoll, um eine Reoxydation des Nitrits zu Nitrat auszuschließen) 
und im Dunkeln bei einer Temperatur von 20—22°C belassen. Zur 
Analyse wurden in bestimmten Zeitabschnitten Mengen von 3—5 cem 
mit einer Pipette entnommen. Auch sie sind zunächst mit Alkohol zu 
behandeln. 

Um ein möglichst klares Bild von den Vorgängen zu gewinnen, wurde 
es vermieden, eine hohe Temperatur und Zusätze von Acetaldehyd usw. 
anzuwenden (vgl. z. B. Eckerson). Diese die Reduktion steigernden 
Mittel sind bisher meist gebraucht worden. Sie setzen aber die Brauch- 


(N03 + N02)-N barkeit des Endergeb- 
— des Frischgewichts nisses fiir physiologische 
- Zwecke herab. 

Am Beispiel der Fut- 


terriibe wurde soeben 
gezeigt, daß unterirdi- 
sche Organe hervorra- 
gend zur Nitratreduk- 
tion befähigt sein kön- 
nen. Für die Kartoffel 
! J ist dasselbe schon 1913 
Abb. 3. Vergleich ER M des sid sithhingt memones durch Kreis festgestellt 
Reduktionsprozesses in Preßsäften aus Blättern und Stengeln worden. In den nächsten 
von Lactuca sativa. d 
Versuchsreihen wurde 
die Reduktionsintensität der oberirdischen Organe einiger Pflanzen mittels 
des soeben entwickelten Verfahrens untersucht. 

Hierzu wurde zuerst folgender Vorversuch angestellt (14. VII. 1928): 
Aus den Stengeln und — getrennt davon — aus den Blättern der nicht 
sehr nitratreichen Lactuca sativa wurden Preßsäfte hergestellt, und 
der Reduktionsvorgang wurde quantitativ (col.) verfolgt (Abb. 3). So 
wenig ein solcher vereinzelter Versuch besagen konnte, es hatte sich 
doch ein Hinweis auf eine stärkere Reduktion im Blatt als im Stengel 
ergeben. 

Um festzustellen, ob hinsichtlich der Fähigkeit zur Nitratreduktion 
zwischen verschiedenen Pflanzen und deren Organen größere Unter- 
schiede bestehen, wurden zunächst folgende Arten ebenso wie Lactuca 
geprüft: Impatiens parviflora: (relativ nitratarm); Borrago officinalis 
(mittlerer Nitratgehalt) ; Solanum lycopersicum. Die Pflanzen wurden im 
Juli 1929 analysiert. Nitrat wurde nicht zugesetzt (Tabelle 5). 


1 Der Nitratgehalt von Impatiens wechselt stark je nach dem Standort; die 
Pflanzen wurden einem nitratarmen Platze entnommen. 
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Tabelle 5. 
Vergleich des Nitratumsatzes (1. Reduktionsstufe) in Preßsäften aus Blättern 
und Stengeln verschiedener Pflanzen. (NO; +NO,)-N und NO,-N: mg/cem. 























Stunden 2 
nahme 

o | 6 | 19 | so | 4 | in% 

Impatiens parvif lora. 

(NO,+NO,)-N | 1,21 | 1,12 | 1,05 | 0,98 | 0,94 | 22,0 

Blattpreßsaft. . . ‘ , , 

ur NO,-N — | 02 | 02 | 0,26] 029 | — 
(NO,+NO,)-N | 1,04 | 0,9 | 0,86 | 0,83 | 0,82 | 18,7 

te + 
Songe NO,-N — | Spur | 0,14 | 02 | 0,2 | — 
Borrago officinalis. 

(NO,+NO,)-N | 1,56 | 1,38 | 1,34 | 1,30 | 1,28 | 18,1 

RES. . NO,-N — | o1 | 01 | 022 | 022} — 
(NO,+NO,)-N | 1,64 | 1,52 | 1,48 | 1,43 | 1,42 | 13,2 

Stengelpeeßssft. . NO,-N — |o1 |o1 | o1 | o14| — 

Solanum lycopersicum. 

(NO,+NO,)-N | 1,98 | 1,86 | 1,8 | 1,72 | 1,68 | 15,1 

BlattpreBsaft. . . NO,-N = Mei 0,09 | 0,1 018 | — 
(NO,+NO,)-N | 2,24 | 2,16 | 2,1 | 2,02 | 20 | 10,0 

Seagigutet. . NO,-N — | Spur | 0,12 | 0,14 | 014] — 

















Die Ergebnisse bestätigen also dasjenige des Vorversuchs, und zwar 
ist die prozentuale Abnahme des (Nitrat+Nitrit)-N bei den Blättern 
stets höher als bei den Stengeln. Die absolute Abnahme ist bei Impatiens 
höher als bei Borrago, bei Borrago wiederum höher als bei Solanum. 

Setzt man die absolute Abnahme des (Nitrat+Nitrit)-N bei Sola- 
num lycopersicum im Blatt (bzw. Stengel: eingeklammerte Werte) — 1(1), 
so ergeben sich für die Abnahme in Borrago officinalis im Vergleich dazu 
die Werte 1,2 (1,32), bei Impatiens parviflora 1,46 (1,87). Der Preßsaft 
der nitratreichsten Pflanze reduziert also am schwächsten. 

Die Tabelle zeigt ferner, daß die Nitritbildung in den Preßsäften aus 
Blättern stets höher ist als in denjenigen aus Stengeln, doch treten die 
Unterschiede in diesen Werten nicht so deutlich hervor wie in denen für 
Nitrate. 

Es hatten also die Pflanzen bzw. Pflanzenteile mit höchstem Nitrat- 
gehalt die geringste Reduktionsfähigkeit gezeigt und umgekehrt. 

Die Intensität des Reduktionsvorganges ist aber natürlich noch von 
seinen Reaktionsbedingungen abhängig, so von der H-Ionenkonzentration. 
Bei den Versuchen mit Rübenpreßsaft (Tabelle 4) nahm diese bei steigen- 
der H-Ionenkonzentration während des Versuchs ab. Bei erneuter Steige- 
rung der OH’-Ionenkonzentration kann man eine neue, wenn auch ge- 
ringere, Zunahme der Reduktionsintensität erzielen. 

Ebenso könnte auch der beim Reduktionsvorgang steigende Nitrit- 
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Gehalt, also eine Ansammlung des Zwischenproduktes, Verlangsamung 
und Stillstand des Reduktionsprozesses herbeiführen. Bekanntlich ist 
das erste O-Atom leichter abspaltbar, so daß die erste Reduktionsstufe 
schneller erreicht wird als die zweite (SMIRNOW); das sich anhäufende 
Nitrit ist bekanntlich außerdem giftig (PRIANISCHNIKOW 1926). Preßsaft 
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Abb. 4. Vergleich der Abnahme des Nitrat-N und der Zunahme des Nitrit-N während des 
Reduktionsprozesses in FutterrübenpreBsaft. 
von Futterrüben wurde, wie üblich, auf einen py—7,9 eingestellt, und 
in bestimmten Abständen wurden je 5 ccm nach der Reduktionsmethode 
analysiert. Abb. 4 gibt die Ergebnisse der Analysen wieder. 

Die Abnahme des Nitrat-N erscheint ziemlich hoch, besonders des- 
halb, weil kein Nitrat zugesetzt worden war. Aus der Kurve fiir Nitrit-N 
geht nun hervor, daß ein Gehalt von etwa 0,5% die Reduktion abbremsen 
müßte, sofern dieser Stillstand überhaupt durch das Nitrit bewirkt wird. 
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Abb. 5. Verlauf des Reduktionsprozesses in Futterrübenpreßsaft nach Zufügung von 0,5°/o Nitrit-N. 


Folglich wurden in einer zweiten Serie einem Futterrübenpreßsaft 
0,5°/o) Nitrit-N hinzugefügt (als Kaliumnitrit). Wie Abb. 5 zeigt, trat 
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zwar nach Einstellung auf ein py=7,8 noch eine Reduktion hervor, doch 
war sie bedeutend geringer als in den vorhergehenden Versuchen. Das 
zugefügte Nitrit verzögert also entsprechend dem Massenwirkungs- 
gesetz die weitere Nitratreduktion. Da der Gehalt des Preßsaftes an 
Nitrit-N ungefähr gleich bleibt, jedenfalls nicht zunimmt, muß auch eine 
Reduktion von Nitrit stattgefunden haben. Der pyg-Wert betrug nach 
48 Stunden 6,6, er hat sich also bei gleichbleibendem Salpetersäuregehalt 
geändert. Dies spricht dafür, daß die py-Anderung auf andere auto- 
lytische Umsetzungen zurückzuführen ist. 

Die in der Literatur mehrfach erörterte Frage nach der Beteiligung 
eines Enzyms bei der Nitratreduktion wurde im folgenden nur noch 
hinsichtlich eines Ektoenzyms, wie es von KostyTscHew (1920) für 
Schimmelpilze angenommen wurde, geprüft. 

Besitzt z. B. der emporsteigende Saft der Bäume Nitratreduktions- 
fähigkeit? Im Frühjahr 1928 (13. IV.) wurde eine Birke 1m und 7m 
über der Erde angebohrt und der reichlich fließende Saft in Erlenmeyer- 
kolben gesammelt. Er enthielt kein Nitrat, wohl aber Zucker. Es war 
jedoch möglich, daß in ihm nitratreduzierende Stoffe und extracelluläre 
Fermente vorhanden waren, die aus den sicher lebhaft reduzierenden 
Wurzeln oder dem Parenchym des Leitungsgewebes in ihn hineingelangt 
sein konnten. 

Die Säfte wurden also mit Nitratzusatz versehen und — nach Bei- 


fügung von Toluol — mit 10 Natronlauge auf den optimalen pg-Wert 


eingestellt, wozu infolge der geringen Pufferung des Saftes kleine Mengen 
genügten. Doch trat in keinem Falle eine Reduktion ein, trotzdem der 
Saft reichlich Kohlehydrate enthielt. 

Der ursprüngliche py =4,4 des Saftes wurde durch die Nitratzugabe 
nicht verändert, wie bei den Preßsäften (Tabelle 19, S.114). Das Ausblei- 
ben der Reduktion ließ sich daher nicht auf negative Pufferung zurück- 
führen. Doch fand sich noch eine andere Erklärungsmöglichkeit. 

In einer anderen Versuchsreihe ergab sich, daß die Reduktion im 
Rübenpreßsaft wesentlich von dem Vorhandensein der kleinen Partikel 
abhängt, wie sie in solchen Säften vorzukommen pflegen. Anfang Fe- 
bruar 1929 wurde Rübenpreßsaft zentrifugiert; das Zentrifugat und der 
Rückstand wurden getrennt auf ihre Reduktionsfähigkeit untersucht. Zu 
diesem Zwecke wurde das Zentrifugat filtriert, dann dem Filtrat Nitrat zu- 
gesetzt und auch der Zentrifugierrückstand in eine Nitratlösung gebracht. 

Die Reduktion war in dem geklärten Saft bedeutend geringer als in 
dem Zentrifugat (Tabelle 6). Daß sie in ersterem überhaupt eintrat, liegt 
vielleicht nur an der technisch unvollkommenen Beseitigung der Par- 
tikel. Eine Ultrafiltration von Rübenpreßsaft war wegen seiner Zähig- 
keit leider nicht durchführbar. 
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Tabelle 6. Der Verlauf der Nitratreduktion (1. Stufe) in zentrifugiertem Rüben- 
preßsaft und in einer Nitratlösung, der der Zentrifugierrückstand beigefügt 
wurde. NO,-N und NO,-N: mg/ccm. 




















Stunden: 0 24 48 
NO,-N 224 | 2,02 1,94 
PreBsaft MI GANT + + ei © A NO,-N 0,08 0, 103 0, 12 
. NO,N 1,96 1,47 1,29 
Paibel . . . 2.0.0000 NO,N = 0,11 0,29 





Da diese Partikel in Birkensaft fehlen, ist damit das Ausbleiben 
der Reduktion mit der Annahme im Einklang, daß die Reduktion an 
Oberflächen fester Phasen gebunden ist. Nach Warsure (1920) und 
BaupiscH (1921) soll die Oberflächenkatalyse nur beim Vorhandensein 
von Eisen stattfinden. WARBURG führte das Eisen mit 105 normaler 
HCN-Lösung in komplexe Form über und verhinderte auf diese Weise 
die Nitratreduktion. Es gelang mir, auf ähnliche Art in Futterrüben- 
preßsäften — und zwar sowohl in unveränderten oder zentrifugierten 
Säften, als auch in Nitratlösungen, denen der Zentrifugierrückstand, also 
die Partikel, zugefügt war — den Nitratreduktionsvorgang mittels einer 
10-* mol. HCN-Lösung zu unterbinden. Auch in Preßsäften dürfte 
also Eisen katalytisch wirksam sein. 


B. Physikalische und chemische Beeinflussungen der Nitratreduktion. 

One says „light is necessary“; one „light is not necessary‘; and the 
next „Is light necessary?“ So drückt EcKERson das Gewirr der Ergeb- 
nisse und Meinungen über den Einfluß des Lichtes auf die Nitratreduk- 
tion aus. 

Meine ersten Versuche zu dieser Frage waren ganz allgemein der 
Feststellung des Einflusses des Sonnenlichtes auf den Nitratgehalt der 
Versuchspflanzen gewidmet. Zunächst wurde versucht, die Verteilung 
der Nitrate auf die einzelnen Organe einer Pflanze während eines Tages 
(Tagesvariationen) quantitativ zu ermitteln. Um eine etwaige Wir- 
kung des Sonnenlichtes feststellen zu können, wurden die Versuche an 
einem trüben (8. VI.) und an einem sonnigen Tage im Juni (29. VI. 1928) 
angestellt, und zwar an Weizen, der im Freiland auf normalem Boden 
wuchs. Von 7—19 Uhr wurde in dreistündigem Abstande eine be- 
stimmte Gewichtsmenge Pflanzenmaterial für die Analysen entnommen, 
und zwar den einzelnen Teilen von je vier verschiedenen Exemplaren, 
und colorimetrisch analysiert. 

Die Änderungen des Nitratgehaltes während des bedeckten Tages 
gibt Abb. 6, diejenigen an dem wolkenlosen Tage Abb. 7 wieder. Der 
absolute Nitratgehalt der Pflanzen des zweiten Versuchs ist infolge ihres 
höheren Alters gestiegen (siehe S. 113). 
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Ein die Nitratreduktion fördernder Einfluß des Sonnenlichtes tritt 
unverkennbar hervor. Am deutlichsten zeigt das Blatt erhöhten Nitrat- 
verbrauch, was erneut auf seine vorzügliche Reduktionsfähigkeit hin- 


weist (vgl. S. 84). 

Sehr deutlich tritt ein 
Morgenanstieg des (Ni- 
trat +Nitrit)-N hervor. 
Er ist bei den besonnten 
Blättern viel höher als 
bei den anderen, beim 
besonnten Stengel ist er 
von den späten Morgen- 
stunden in die frühen 
verschoben. Vor allem 
fällt jedoch die Abnahme 
des Nitratgehaltes wäh- 
rend der Bestrahlungs- 
dauer undihre Abhängig- 
keit von der Bestrahlungs- 
intensität in die Augen. 

Diese Abhängigkeit 
feststellen zu können: 
pflanzen, diegemäßihrer 
verschiedenen anatomi- 
schen Struktur auch in 
unserer Frage ein unter- 
schiedliches Verhalten 
zeigen konnten. 

Als Vorversuch wur- 
den an den Abenden 
(18 Uhr) zweier aufein- 
anderfolgender sonniger 
Tage (Juni 1929) je 5 
Sonnen- und Schatten- 
blätter von Carpinus be- 
tulus nach der Reduk- 
tionsmethode analysiert 
(Tabelle 7). Die Blätter 
enthielten kein Nitrit, 
und die Unterschiede des 
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Abb. 6. Änderungen im (NO; + NO.)-N-Gehalt der verschiedenen 
Organe von Weizenpflanzen während eines bedeckten Tages. 


hoffte ich auch noch auf einem anderen Wege 
an Sonnen- und Schattenblättern von Holz- 
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Abb. 7. Änderungen im (NO3+ NO:)-N-Gehalt der verschiedenen 
Organe von Weizenpflanzen während eines wolkenlosen Tages. 





Nitrat-N-Gehaltes bei Bezugnahme auf Frischgewicht waren sehr gering. 
Da bei einer solchen die verschiedene anatomische Struktur nicht zur 
Geltung kommt. schien es für diesen besonderen Fall richtiger, die Werte 
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Tabelle 7. Der Gehalt an Nitrat-N von Sonnen- und Schattenblättern von Car- 








pinus betulus. 

Sonnenblätter: Wassergehalt (W.-G.) = 66,0% des Frischgewichts (F.-G.), 
Schattenblätter: ” ( ” )= 54,5% ” ” ( ”, ). 
Zeit der Analysenentnahme: 18 Uhr. Nitrit wurde nicht gefunden. 
iNOs-N in %/o9 des F.-G.: NO -N in oo des W.-G.: 

27. VL | 28. VL 27. VI. | 28. VL 

Sonnenblätter . . .. 0,88 0,86 1,32 1,30 

Schattenblätter. . . . 0,96 1,00 1,76 1,83 








auf den H,0-Gehalt zu beziehen. Die Verschiedenheit des Nitratgehaltes 
trat dann besser hervor. 

Eingehender wurde eine (nach SCHIMPER) nitratreiche Schatten- 
pflanze, Sambucus, untersucht und zwar wurde auf die Tagesvariation 
in Blattspreiten und -stielen getrennt analysiert. An den wolkenlosen 
Versuchstagen (11./12. VI. 1929) waren die Sonnenblätter reichlich be- 
sonnt. Diese sowie die Schattenblätter wurden mit künstlich verdunkel- 
ten Blättern verglichen (Tabelle 8). Es war technisch nicht möglich, 
sämtliche Schattenblätter zu analysieren, doch tritt im (Nitrat + Nitrit)- 
N-Gehalt deutlich die absteigende Reihenfolge: verdunkelte, Schatten-, 
Sonnenblätter hervor. Der Morgenanstieg ist wieder deutlich festzustellen. 
Stiele und Nerven (zusammen analysiert) enthalten weniger Nitrat als 
die Spreiten. Nach einem vorhergehenden sonnigen Tage liegen die 
Morgenwerte niedriger als diejenigen eben dieses Tages. Der Vorrat 
an gespeichertem Nitrat wird also während der Nacht nicht völlig 
wieder ergänzt. 

Nitrit-N ist nur in den verdunkelten Blättern greifbar, wohl ein 
Zeichen für eine infolge der fehlenden Bestrahlung irgendwie gehemmte 
Reduktion!. Der Nitritgehalt ist am Abend ein wenig höher als am 
Morgen. Die Menge dieses für die Pflanze schädlichen Zwischenproduktes 
wird demnach während der Nacht vermindert. 

Ein fördernder Einfluß des Sonnenlichtes auf die Intensität der Nitrat- 
reduktion besteht also, fraglich bleibt aber, ob er ein direkter oder ein 
indirekter ist. Da in der lebenden Zelle die Nitratreduktion von den 
übrigen Stoffwechselvorgängen, die teilweise ebenso durch Belichtung 
gefördert werden, nicht vollständig zu trennen ist, wird eine eindeutige 
Antwort darauf kaum zu geben sein. In vitro ist ein direkter Einfluß 
u-violetter Strahlen auf die Nitratreduktion bereits festgestellt worden 
(Baty, vgl. S. 78). 

Um den Einfluß u-violetter Strahlen auf den Nitratgehalt der Pflanze 


1 Bezüglich der Frage, ob diese unvollkommene Reduktion auf einem Mangel 
an Kohlehydraten (infolge der fehlenden Belichtung), auf einer Hemmung der 
Proteinsynthese oder auf einer Abänderung des Reduktionsvorganges der Nitrate 
selbst beruht, siehe S. 106ff. 
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zu erfassen, wurden Pflanzen unter zwei verschiedenen Glassorten, näm- 
lich 1. unter gewöhnlichem Glas, das für u-violette Strahlen praktisch 
undurchlässig ist und 2. unter sogenanntem Ultravitglas! (der Firma 
Gebr. HızscH-Cunzendorf, Niederlausitz) kultiviert. 

Ein Versuch mit Futterrüben im Frühbeet, bei dem die Tagesvariation 
des Nitratgehaltes zunächst allerdings nur an den Blättern während 
eines wolkenlosen Tages (12. VII. 1928) verfolgt wurde, zeigte (Abb. 8) 
folgendes: Der absolute Nitratgehalt der auch u-violett bestrahlten Blätter, 
bezogen auf Frischgewicht, ist durchweg geringer, die Kurven für die 
Tagesvariation verlaufen aber fast parallel. Der charakteristische Mor- 
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Abb. 8. Vergleich der Tagesvariation des (NO;+NO-)-N-Ge- de nicht mehr berücksich- 

haltes von Futterrübenblättern unter Ultravit- und unter i i 
+. pitting tigt, sondern nur zu einer 
Tagesstunde (17Uhr ; nach 


Ende der Sonnenbestrahlung) alle 3 Tage Versuchsmaterial entnommen. 
Die Pflanzen waren 22 bzw. 25 Tage in Töpfen mit Gartenerde getrennt 
unter den beiden Glassorten gewachsen. Die Tage unmittelbar vor der 
Analyse (15. und 18. I. 1929) waren durchweg sonnig. Zu jeder Analyse 
(Reduktionsmethode) wurden vier Exemplare aus vier verschiedenen 
Töpfen verwendet (Tabelle 9). 

Das Ergebnis des Vorversuchs bestätigt sich und wird noch erweitert: 
Die Herabsetzung des Nitratgehaltes unter Ultravitglas ist sogar bis 
in die Wurzel hinein bemerkbar. Die Zahlen zeigen in der ganzen Pflanze 
unter Ultravitglas ein höheres Gefälle, das auf eine im Blatt beginnende 


1 Durchlässigkeit in Prozent des auffallenden Lichtes für die Wellenlängen: 
Bezeichnung des Glases: Dicke in mm : 340 320 310 300 295 290 285 280 275 270 265 
Ultravitglas (U 7): 1,8 85 72 68 54 48 38 28 18 11 6 3 
Fensterglas: 1,8 43 1 0 
(Nach einem Gutachten der Physik.-techn. Reichsanst.) 








(unter besonderer Berücksichtigung der Nitratspeicherung). 93 


Tabelle 9. Der verschiedene Nitrat- und Nitritgehalt von Vicia faba- Pflanzen 
unter gewöhnlichem (G) und unter Ultravitglas (U). (NO, +NO,)-N und NO,-N: 
°/00 des F.-G. 














Alter: 22 Tage 25 Tage 

(NO; +NO;)-N NO.-N (NO; + NOz:)-N NO.-N 

VW: PT 0,92 0,25 0,97 0,25 
aes 0,68 0,08 0,68 0,10 

à Mia 0,79 0,33 0,83 } 0,33 
D... dE 0,65 0,10 0,68 0,10 
Zw. ES LE 0,66 . 0,06 0,66 0,08 
EEE ee 0,42 — 0,48 — 














lebhaftere Reduktionstätigkeit hinweist. Dafür spricht auch der von 
oben nach unten durchwegs abnehmende Nitritgehalt. Der durchgehends 
niedrigere (Nitrat+Nitrit)-Bestand, mehr noch der wesentlich geringere 
Nitritgehalt der Pflanzen unter Ultravitglas sind Zeichen für die för- 
dernde Wirkung der u-violetten Strahlen auf die Reduktionsintensität 
des Nitrates (vgl. S. 86). 

Dieser wichtige Versuch wurde mit dem nitratreicheren Mais (Cin- 
quantino) wiederholt, da sich hier die Verhältnisse anders gestalten 
konnten und der Mais nach einer Angabe von MAZÉ (1912) Nitrit besser 
als andere Pflanzen verträgt. Gleichzeitig mit den Exemplaren unter 
den beiden Glasarten wurden auch Pflanzen im Dunkeln gezogen, um 
die Einflüsse der verschiedenen Belichtung noch deutlicher hervortreten 
zu lassen. Die Analysen wurden ebenfalls an einem sonnigen Tage ge- 
macht (27. I. 1929); Stengel und Blätter mußten aus Mangel an Material 
ungetrennt analysiert werden, doch ist dies angesichts der Befunde 
an Weizen wegen der geringen Verschiedenheit des Nitratgehaltes dieser 
beiden Organe nicht bedenklich (Tabelle 10). 


Tabelle 10. Der verschiedene Nitrat- und Nitritgehalt von Mais im Dunkeln, 
unter gewöhnlichem und unter Ultravitglas. 








Ultravitglas Gewöhnl. Glas Dunkelheit 
(NO; +NO2)-N | NON | (NO3+NO,)-N | NO:-N | (NO; +NO2)-N | NO.-N 
Wurzel . . 1,81 0,24 1,93 0,46 2,11 1,42 
St.+BL.. 1,94 0,26 1,93 0,53 2,42 1,502 











Die Werte bestätigen (Spalte 1 und 2) und ergänzen die entsprechen- 
den Angaben in Tabelle 9. Neu kommt hinzu, daß die prozentualen 
Unterschiede zwischen den Mengen unter Ultravit- und gewöhnlichem 
Glas bei der nitratspeichernden Pflanze kleiner sind als bei der nitrat- 
armen — wohl infolge der geringeren Gesamtreduktionsintensität. 

Bei den etiolierten Pflanzen war die Anhäufung, die der Nitrit-N 
zeigt, in dieser Höhe unerwartet. Da diese Werte unsere bisher ge- 
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wonnene Anschauung, daß das Auftreten von Nitrit ein Zeichen für 
herabgesetzte Reduktionsintensität sei, besonders unterstützen, wurde 
derselbe Versuch wiederholt (10.IV.1929). Bei gleicher Anordnung 
waren jedoch hier die Unterschiede etwas geringer. Dies war aber zu 
erwarten, da inzwischen Schneeschmelze eingetreten, auch die Jahres- 
zeit vorgeschritten war, und die Intensität der U-Violettstrahlung ent- 
sprechend gesunken sein mußte. In Tabelle 10 sind nur die Ergebnisse 
des ersten Versuches vereinigt. 

Um ergänzend auch bei nitratärmeren Pflanzen den Unterschied 
im Nitrat- und Nitritgehalt zwischen grünen und etiolierten Organen 
kennenzulernen, wurde nochmals ein Versuch mit Vicia faba angesetzt. 
Auch dessen Ergebnisse — die Analysen erstreckten sich bei sonst 
gleichen Bedingungen wie im verhorgehenden Versuch über 6 Tage — 
zeigen deutlich den fördernden Einfluß des Lichtes auf die Reduktion 
der Nitrate (Tabelle 11). — 


Tabelle 11. Vergleiche des Nitrat- und Nitritgehaltes verschieden alter grüner und 
etiolierter Vicia faba- Pflanzen. 














1. Tag 4. Tag 7. Tag 

(NO; +NOz:)-N | NO;-N | (NO, + NOz)-N | NOz-N | (NO, +NOe)-N | NO.-N 
Wurzel grün. . 0,91 0,20 0,94 0,22 0,92 0,20 
en 1,23 0,32 1,35 0,36 1,39 0,40 

Stengel grün . 0,89 0,96 0,96 
etiol. 1,15 0,31 1,28 0,32 1,29 0,31 
Blatt grün .. 0,72 — | 068 de 0,71 “a 
ee: 3 0,77 0,11 0,79 0,106 0,85 0,18 




















Ein Teil der soeben behandelten Versuchsserien (Abb. 6—8, Tabelle 8) 
hat gelehrt, daß während der Morgenstunden der Nitratgehalt meist in 
sämtlichen Teilen der Pflanzen anstieg. Dieses Phänomen scheint zu- 
nächst recht auffällig, da mit dem Beginn der Belichtung und der CO,- 
Assimilation und der Verknüpfung der Nitratreduktion mit dieser das 
Gegenteil, eine Abnahme, zu erwarten war. 

Dies ließ vermuten, daß der Nitrathaushalt der Pflanze noch durch 
einen anderen, mit der beginnenden Bestrahlung in Wirkung tretenden 
Außenfaktor beeinflußt werde, möglicherweise — so wenig einleuchtend 
dies zunächst auch scheinen mochte — durch die Transpiration. Die 
Wasserabgabe der Pflanze wurde deshalb durch Herstellung eines 
feuchten Raumes (ununterbrochene Besprengung der Versuchspflanzen 
mit feinsten Wasserstrahlen aus einer Zerstäuberdüse) herabgesetzt. 
Die Versuchspflanzen standen im Freiland unter sonst unveränderten 
Außenbedingungen. 

In einem Vorversuch wurden zunächst an einem sonnigen Tage 
(25. VII. 1928) von 5—10 Uhr früh in einstündigem Abstande Rüben- 
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blätter colorimetrisch analysiert, die in der Nacht vor dem Versuch und 
während des Versuches auf die angegebene Weise besprengt worden 
waren (Abb. 9). 

Bereits am Morgen war der Nitratgehalt außergewöhnlich niedrig 
(unbesprengtes Blatt 2,46°/,, (NO,+NO,)-N!), es waren also während der 
Nacht kaum Nitrate aufgenommen worden, wenn man nicht die höchst 
unwahrscheinliche Annahme ma- /49,,.00,)-w 
chen will, daß durch das Feucht- 7 % des frischgewichts 
halten eine intensivere Nitrat- ” 
reduktion stattfindet. Mit Ein- 75} 
setzen der Assimilation sank der 
Gehalt rasch weiter. Der Mor- 
genanstieg war verschwunden. 
Sein Auftreten an unbesprengten 
Pflanzen während der Stunden, 35- 
in denendieSpaltéffnungen wegen | 2 de m Pr can = 
der lebhaften Assimilationstätig- titles dined pat ee à 
keit bekanntlich ihre maximale one ern + 
Öffnungsweite zeigen, ist also mit der erhöhten Transpiration zu erklären 
(vgl. Abb. 8). 

Bei einem weiteren umfassenderen Versuche mit Triticum sativum 
wurde auch der Nitritgehalt bestimmt. Analysen auch des abendlichen 
Zustandes sollten über die Nitrat- und Nitritverteilung vor der Be- 
sprengung Aufschluß geben. Zum Vergleich dienten unbesprengte 
Pflanzen. Die Besprengung begann 19 Uhr abends nach Entnahme des 
Materials für die erste Analyse. Das Wetter war sonnig (5.—6. VII. 1929). 

Die in Tabelle 12 und Abb. 10 niedergelegten Ergebnisse zeigen, daß 
es nicht gelungen ist, den Morgenanstieg in den besprengten Pflanzen 
in dem Maße zu beseitigen, wie bei dem Vorversuch mit Rübenblättern 
(Abb. 9). In Stengel und Wurzel ist er noch schwach bemerkbar. Dies 
ist wahrscheinlich darauf zurückzuführen, daß die Blätter des Weizens 
wohl infolge ihrer anatomischen Beschaffenheit insofern eine Ausnahme 
bilden, als ihr hoher, fast dem des Stengels gleichkommender Nitratgehalt 
auch auf größere speichernde Zellkomplexe schließen läßt (vgl. auch 
S. 112f.!). Der Einfluß der beginnenden Assimilation macht sich also in 
ihrem Nitratbestand nicht so stark geltend wie in den Rübenblättern, 
deren Assimilationsfläche (bezogen auf das Trockengewicht) zudem be- 
deutend größer ist. 

Die Werte für (Nitrat+Nitrit)-N der besprengten Pflanzen sind 
durchgehends niedriger als die der unbesprengten. Der Unterschied 
nimmt jedoch von oben nach unten ab, er ist in den Blättern am größten, 
in den Wurzeln am geringsten. Ein langsames Ansteigen am Abend 
macht sich auch zunächst nur in Wurzel und Stengel bemerkbar. 
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Tabelle 12. Vergleich des Nitrat- und Nitritgehaltes besprengter und unbe- 
sprengter Weizenpflanzen zur Feststellung des Einflusses der Transpiration. 
a=(NO,+NO,)-N; b=NO,-N. 


Entnahme: 19h 4h 6h gh 11h 14h 194 








ablalblalblalblialblalblalpb 





Blatt 
unbesprengt . {1,32} — |1 — 1,92} — |2,05| — 12,16} — |1,24) — |1,30| — 
besprengt . . 1 — 11,47] — |1,47| — |1,29| — 10,91! — |0,88| — 





Stengel 
unbesprengt . |1,96| — 2,09! 1,8 |2,15| 1,6 2,26] 1,0 |2,39) — |1,80| — |1,95| 0,8 















































besprengt . . 1,84] — |1,86! — 11,87! — 1,80) — I1,42| — |1,46) — 
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Abb. 10. Vergleich der Morgenwerte des (NOs+NO:)-N-Gehaltes der verschiedenen Organe 
besprengter und unbesprengter Weizenpflanzen (zu Tabelle 12!). 


Nitrit wurde im Blatt nirgends gefunden, bei besprengten Pflanzen 
auch kaum in Stengel und Wurzeln. Dagegen enthalten diese beiden 
Organe bei unbesprengten Pflanzen morgens und abends Nitrit: Während 
der Zeiten starker Nitratabnahme, also intensiver Reduktion, fehlt es 
vollkommen. Ebenso deutet das Fehlen des Nitrits in besprengten 
Pflanzen auf eine Verschiebung der Massenwirkung gegenüber den Ver- 
hältnissen unter normalen Bedingungen hin. Diese ganze Erscheinung 
läßt sich vielleicht zum Teil mit der herabgedrückten Aufnahme neuen 
Nitrats und mit der mangelnden Verteilung desselben in der Pflanze 
durch den Transpirationsstrom erklären. 

Der Morgenanstieg des Nitratgehaltes hängt also zweifellos mit der 
Transpiration zusammen. Die letzten Schlußfolgerungen besagen aber, 
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daß auch der durchgehend niedrigere Nitratgehalt der besprengten 
Pflanzen (oder — was gleichbedeutend ist — ihre höhere Reduktions- 
intensität) eine Folge der herabgesetzten Transpiration ist. Dieser 
Gedankengang könnte weiterhin zu der Vermutung führen, daß auch der 
durchgehend niedrigere Nitratgehalt u-violettbestrahlter Pflanzen eine 
Folge der unter dem Ultravitglas veränderten Transpiration sein könne. 

Ein Vergleich der Transpiration unter Ultravit- und unter gewöhn- 
lichem Glas wurde an Maispflanzen, genau gleichaltrig mit den in den 
Versuchen der Tabelle 10 benutzten Exemplaren und zu je 6 Pflanzen 
pro Topf mit Gartenerde im Gewächshaus gezogen, benutzt. 

Zu Beginn des Versuches (2. XI. 1929, 7 Uhr) wurde die Erdoberfläche in den 
Töpfen zugegipst und ebenso wie die Töpfe selbst durch einen Belag von Vaseline- 
Paraffingemisch an der Wasserabgabe gehindert. Der Wasserverlust wurde durch 
Wägungen in bestimmten Zeitabständen verfolgt. 

Wie die Werte (Tabelle 13) zeigen, bestätigte sich eine solche Ver- 
mutung nicht; denn die Wasserabgabe der Pflanzen unter Ultravitglas 


Tabelle 13. Vergleichende Messung der Transpiration von Maispflanzen unter 
Ultravit- und unter gewöhnlichem Glas. 











Pflanzen unter Ultravitglas Pflanzen unter gewöhnlichem Glas 
Frischgewicht: 13,70 g Frischgewicht: 11,46 g 
_ Gewichts- Pro g Frischgewicht Gewichts- Pro g Frischgewicht 
verlust transpirierte Menge H:0 verlust transpirierte Menge H:0 
ing ing ing ing 
8—10h 1,84 0,134 1,49 0,129 
10—12h 2,14 0,156 1,74 0,152 
12—14h 1,77 0,129 1,40 0,122 














ist im Cegenteil ständig ein wenig höher als die der Vergleichsexemplare 
unter gewöhnlichem Glas. Daher kann der geringere Nitraigehali der 
Pflanzen unter Ultravitglas beim Mais nicht durch eine Änderung der 
Transpiration erklärt werden; es bliebe also möglich, daß eine direkte 
Wirkung des u-violetten Spektralbezirks auf die Reduktion wie in vitro 
vorliegt. 

Wertvoll ist aber in diesem Zusammenhang die genauere Messung 
des Morgenanstieges der Transpiration, die hier durchgeführt wurde. 
Der Anstieg zeigt unter den beiden Glasarten einen parallelen Verlauf 
ebenso wie der Morgenanstieg des Nitratgehaltes, ein weiterer Beweis 
für die ursächliche Verknüpfung dieser beiden Erscheinungen. 

Vom Zusammenhang der Nitratreduktion mit den übrigen Stoff- 
wechselvorgängen ist schon mehrfach, besonders bei Besprechung der 
chemischen Theorien, die Rede gewesen. Dieser enge Zusammenhang 
wurde auch bei obigen Versuchen stets im Auge behalten. Erst sein 
genaues Studium kann weitere Fortschritte in der Analyse des Nitrat- 
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umsatzes bringen. Indessen hätte das den Rahmen des für einen Ein- 
zelnen Erreichbaren weit überschritten. 

Während wir über die Verknüpfung der Nitratreduktion mit dem 
Eiweißaufbau (vgl. theor. TeilS. 106.) hinreichend gut unterrichtet sind, 
wissen wir über diejenige mit dem Kohlehydratstoffwechsel weit weniger, 
und so versuchte ich wenigstens hier, insbesondere soweit Nitrat- und 
Kohlehydratspeicherung im Spiele sind, eine Lücke auszufüllen. Nitrat- 
reiche Atriplex- oder Urtica-Pflanzen wurden kurz über dem Boden ab- 
geschnitten und mit dem Stiel in Erlenmeyerkolben eingetaucht, die 
mit 2,5%iger Lösung von entweder Glucose oder Fructose bis zur Hälfte 
gefüllt waren. Diezugehörigen Kontrollexemplare beider Pflanzen wurden 
in 5%iger Saccharoselösung und in destilliertem Wasser gehalten. Die 
Zuckerkonzentrationen hatten die Pflanzen im Vorversuch am besten 
vertragen. Die sterilisierten Lösungen wurden dreimal täglich gewechselt, 
bei jedem Wechsel wurde der Stiel mit 3%iger H,0,-Lôüsung abgepinselt, 
die Schnittflächen und die den Stiel haltenden Zellstoffbäusche erneuert. 

Die Versuche wurden gleichzeitig im Licht (des Gewächshauses) und 
im Dunkeln angestellt. Eine quantitative Untersuchung war nicht 
durchführbar, da acht Versuchs- und ebenso viele Kontrollreihen neben- 
einander laufen mußten. Die Verteilung der Nitrate wurde deshalb an 
verkieselten Schnitten mit Hilfe von Diphenylaminschwefelsäure ver- 
glichen. 

Das Nitrat war nach 48 Stunden aus belichteten und unbelichteten 
Pflanzen verschwunden, der innere Teil des Stengels hielt, am auf- 
fälligsten bei Atriplex, das Nitrat am längsten zurück. Ein Unterschied 
zwischen der Wirkung von Glucose und der von Fructose war nicht fest- 
zustellen. Die Saccharosepflanzen behielten das Nitrat im Durchschnitt 
zwar länger, zeigten aber sehr wechselnde Bilder. Die Kontrollexemplare 
in destilliertem Wasser enthielten nach 48 Stunden noch reichlich Nitrat. 

Ferner wurde noch die Nitratreduktion in Blättern von Beta vulgaris 
und Amarantus retroflexus verfolgt, die in sterilisierten Petrischalen auf 
steriler 2,5%iger wie oben häufig gewechselter Glucose- oder Fructose- 
lösung schwammen (Kontrollen wie oben). Bereits nach 18 Stunden 
waren die Blattrippen nitratfrei; nach 24 Stunden enthielt nur das 
Chlorenchym der Fructoseblätter noch deutlich Nitrat. Ein Unterschied 
zwischen belichteten und dunkel gehaltenen Blättern war auch hier 
kaum feststellbar. Die Wirkung des großen Zuckerüberschusses ver- 
deckte die des Lichtes vollständig. 

Die Pflanzen greifen also bei Nitratmangel auch gespeichertes Nitrat 
sofort an und verbrauchen es, sofern nur genügend Kohlehydrate geboten 
werden. 

In einem weiteren Versuche wurde das Verhalten eines Nitratspei- 
cherers bei N-Darbietung ausschließlich als Ammonsalz geprüft. Junge 
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Weizenpflanzen, die in Gartenerde 10 Tage alt geworden waren, ge n 
in HANSTEEN-CRANNERSsche Nährlösung (Rezept nach BENECKE-JosT, 
Pflanzenphysiologie I, 135), deren eine Hälfte als N-Quelle Ammonium- 
sulfat, die andere (Kontrolle) Calciumnitrat enthielt. Die Lösungen 
wurden täglich zweimal gewechselt und fortwährend durchlüftet. 

Nach 14 Tagen enthielten die Ammoniumpflanzen im Stengel noch 
Nitrat, nach 3 Wochen war es jedoch verschwunden. Äußerlich zeigte 
sich das bekannte Bild von NH, '- und NO,’-Pflanzen: Die ersteren waren 
hellgrün und hinter den dunkelgrünen Nitratpflanzen sichtlich in der 
Entwicklung zurückgeblieben (PRIANISCHNIKOW 1926; Mevıus 1928; 
DOoMONTOWITSCH und GROSCHENKOW 1929). 

Nach Diıkussar (1929) hängt nun die Bevorzugung von Nitraten 
oder Ammonsalzen als N-Quelle durch die Wurzeln der Pflanze stark 
vom p#-Wert der Nährlösung ab. So sind für Zuckerrüben bei einem 
Pan =5,5 Nitrate die beste N-Quelle, bei einem py—=17,0 dagegen Ammo- 
niumsalze (als Maß galt dabei das Wachstum). Es gelang Dikussar, 
nachzuweisen, daß dieses verschiedene Verhalten auf der geringeren 
Permeabilität der Pflanzen für das Ca’-Ion bei einem py=5,5 beruht. 
Denn bei Zufügen von Calciumsulfat zu der Nährlösung mit dem py =5,5 
zeigte das Ammonsalz verbesserte Wirkung, und umgekehrt ließ sich 
durch Herabsetzung des ursprünglichen Calciumsulfatgehalts der Nähr- 
lösung mit dem py=7,0 der ,,Nährwert‘ des Nitrat-N erhöhen. 

Die wichtige Rolle, die das Wechselspiel der Basen bei der Nitrat- 
ernährung nach DIKUSSAR spielt, legt die Vermutung nahe, daß es auch 
für das Zustandekommen der Nitratspeicherung mitverantwortlich ist. 
Wie die Aschenanalysen einiger typischer Nitratspeicherer zeigen 
(Tabelle 14, zusammengestellt nach WEHMER, Die Pflanzenstoffe, 1911 
bzw. 1929, I), ist besonders der Kaligehalt dieser Pflanzen sehr hoch. 


Tabelle 14. Die basischen Aschenstoffe einiger Nitratspeicherer (nach WEHMER). 
Durchschnittswerte, bezogen auf (Asche minus SiO,) = 100%. 























ee s 
Pflanze u a F E i K,0 Na,O Cao MgO |Fe,0, 
<3” 
Borrago officinalis | total 51,6 2,12 21,8 2,17 | 1,48 
Solanumtuberosum | Kraut |8—18| 26—38 | 0,03—0,3| 24—25 | 5—6 |1—2 
Helianthus annuus | total 5,37 62,0 2,1 12,8 7,0 10,2 
Urtica dioica. . . | Blatt | 17,82 16,5 2,18 39,6 9,15 | 6,85 
Stengel | 9,25 48,9 2,8 20,1 5,9 | 3,0 
Zuckerrübe . . . | Blatt | 14,0 23,1 15,4 32,0 10,9 |.2,56 
Wurzel| 4,0 53,1 6,2 etwa 8,0 | 8,0 [3,2 
Futterrübe . . . | Blatt | 14,5 27,8 bis 32,0 9,8 
Wurzel| 9,0 | bis 72,0 | bis 40,5 5,2 
Triticum sativum . total 4,0 33,2 3,3 etwa 22,0| 5,5 | 2,2 
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K- und Ca~ sind nun speicherfähige Basen, NH, dagegen nicht, da es 
ja in der Pflanze leicht umgesetzt wird. Die schädliche Wirkung der 
Ammonsalzernährung auf Nitratspeicherer wird dadurch erklärbar. 


C. Der Nitratumsatz in Chenopodiaceenhaaren und -blättern. 

Während ihrer Arbeiten über die Physiologie der organischen Säuren 
in grünen Pflanzen haben RUHLAND und WETZEL beiläufig bemerkt, daß 
die Haare von Atriplex im Gegensatz zu den meisten anderen Pflanzen- 
zellen schwach, aber deutlich alkalisch reagierten. Da das Optimum 
für die Nitratreduktion bei py—7,6 liegt (S. 83), und diese Ruderal- 
pflanze außergewöhnlich viel Nitrat enthält, konnten die Chenopodia- 
ceenhaare eine besondere Stellung im Nitrathaushalt einnehmen. 

Der py-Wert der Trichome wurde (Ende Mai 1928) durch Ausdrücken 
des Inhaltes (unter Beachtung aller Vorsichtsmaßregeln) auf Indikator- 


Fi 


PT 11. Drei ee DER der Köpfchenhaare von Chenopodium Bonus Henricus. 


papier geprüft. Der Inhalt der Haare von Chenopodium Bonus Henricus 
erzielte bei Phenolrot (py—6,8—8,4) und Cresolrot (py—7,2—8,8) 
deutlichen, dagegen bei a-Naphtholphtalein (p,;—7,3—8,6) schwachen 
Umschlag nach der alkalischen Seite. Atriplex-Haare zeigten bei dem 
letzten Indikator noch deutlichen Umschlag. In diesen beiden epider- 
malen Bildungen besteht demnach schwach alkalische Reaktion (Atr. 
Pu = schätzungsweise 7,6; Chen. py = schätzungsweise 7,3). 

Auf Nitrat wurde unter Verkieselung des Materials mit Diphenyl- 
aminschwefelsäure, gelegentlich auch mit Nitron geprüft. Es zeigte 
sich, daß manche Haare von Chenopodium öfter nitratfrei waren. 

Auf den Entwicklungsstadien 2 und 3 (vgl. Abb. 11) der Köpfchen- 
haare war Nitrat — wenn iiberhaupt — nur in der kugeligen Köpfchen- 
zelle vorhanden, sodaß also der Nitratgehalt mit dem Haaralter schwankt. 
Die Köpfchenzellen färbten sich meist gleichmäßig blau, vereinzelt 
traten aber auch nur blaue Punkte und Striche hervor. Die an jüngeren 
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Blättern oft außerdem auftretenden Kolbenhaare gaben keine Nitrat- 
reaktion. 

Die Versuchspflanzen stammten alle von einem schuttigen Kompost 
haufen. Die Nitratreaktion der Haare und Pflanzen von anderen, nicht 
ruderalen Standorten des Botanischen Gartens war bedeutend schwächer 
oder blieb gänzlich aus. Durch Düngen dieser nitratarmen Böden mit 
salpetersaurem Kali stieg der Nitratgehalt der Chenopodiumpflanzen 
und -haare rasch (24 Stunden) an und hängt folglich von demjenigen 
des Standorts ab. Ein ähnlicher Düngungsversuch mit Borrago offieinalis 
ergab in den Blatthaaren dieser Pflanze ebenfalls verstärkte Reaktion 
mit Diphenylaminschwefelsäure. 

Doch auch auf dem nitratreichsten Standort enthielten die Haare 
der Entwicklungsstadien 2 und 3 nicht immer Nitrat; die Zahl der nicht 
reagierenden Trichome war zeitlich verschieden. Um den Einfluß der 
Belichtung auf den Nitratbestand in den Chenopodiumhaaren zu prüfen, 
wurde während eines heiteren und während eines trüben Tages der Ni- 
tratgehalt unter Mitberücksichtigung des angrenzenden Gewebes ver- 
folgt. Zur Erzielung deutlicher Reaktionen waren die Pflanzen 3 Tage 
vor dem Versuch mit 20 g Kaliumnitrat auf 4 m? gedüngt worden. Bei 
jeder Probe wurden 50 intakte Haare gezählt und festgestellt, welcher 
Prozentsatz eine Bläuung zeigte. Die Gewebeschnitte durften für den 
Farbvergleich nur eine intakte Zellschicht dick sein. Stets wurden 
jüngere und ältere Blätter — soweit sie noch ein Haarkleid besaßen — 
vergleichend geprüft. 

Tabelle 15. Die Verteilung der Nitrate in den Haaren und dem darunterliegenden 
Gewebe alter und junger Blätter von Chenopodium Bon. Henr. während eines 


heiteren und während eines hedeckten Tages. Nitratgehalt: I = relativ gering; 
Jf = mittel; ITI = sehr hoch. 























Trüber Tag (3. VI. 1929) Sonniger Tag (29. V. 1929) 
Durchschnitts-Temperatur 19°C Durchschnitts-Temperatur 29°C (!) 
Zeit I NOY-Gehalt des NO‘,-Gehalt des 
%-Satz der | subepidermalen Gewebes %-Satz der subepidermalen Gewebes 
NO/,-haltigen NO/,-haltigen 
Haare junger älterer Haare junger älterer 
Blätter Blätter Blätter Blätter 
5h 60% i I 56% It i 
7h 62% II I 96% II IH 
gh 84% IH II 84% I II 
11h 80% II IH 86% II DI 
14h 60% II II 31% I II 
16h 22% I I 
21» 62% II IL 67% u 1 




















Es ergab sich (Tabelle 15), daß der Prozentsatz der nitrathaltigen 
Haare während des sonnigen Tages viel stärker als während des trüben 
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geschwankt hatte, obgleich ein Morgenanstieg auch an dem trüben Tage 
zu beobachten war. Der Gehalt des subepidermalen Gewebes gleicht im 
allgemeinen dem der Haare; füllen sich die Haare, so zeigt auch die 
darunterliegende Zellschicht stärkere Reaktion. Ein gleichförmigerer 
Verlauf des Nitratgehaltes am trüben Tage kennzeichnet sowohl die 
Trichome als auch das anschließende Gewebe. Da der Effekt der Außen- 
faktoren etwa derselbe ist wie z. B. bei Blättern, ist zu vermuten, daß 
der Wechsel des Nitratgehaltes der Haare ebenfalls auf die Einflüsse 
von Belichtung und Transpiration zurückzuführen ist. Ob bei diesem 
Vorgang auch noch andere Faktoren mitwirken, müßten spezielle Unter- 
suchungen lehren. 

Zur Prüfung der Frage, ob die Haare gemäß der H-Ionenkonzentra- 
tion ihrer Zellen etwa doch bevorzugte Nitratreduktionsorgane dar- 
stellen, wurden Schnitte von Chenopodiumblättern mit Haaren oder 
unverletzte Einzelhaare in feuchte Kammern gebracht, die teils im Licht 
(Laboratoriumsfenster), teils unter einem Dunkelsturz standen. Die 
Schnitte, welche samt den Haaren gute Anfangsnitratreaktion ergaben, 
wurden um 9 Uhr morgens angefertigt (12. VI. 1929). Aus dem Gewebe 
war das Nitrat bereits nach 12 Stunden fast vollständig verschwunden, 
während die Haare, ganz gleich, ob noch mit oder ohne Verbindung 
mit den Schnitten, noch nach 48 Stunden deutlich Nitrat enthielten, 
gleichgültig, ob die Objekte hell oder dunkel gehalten worden waren. 
Auch ein Rücktransport von Nitrat, der vielleicht eine Reduktion hätte 
vortäuschen können, fand demnach nicht statt. 

Es war nun wenig wahrscheinlich, daß durch die Abtrennung der 
Haare und des Gewebes der Stoffwechsel der Köpfchenzellen derart 
gestört wurde, daß in ihnen eine Nitratreduktion nicht mehr stattfinden 
konnte. Auch war nach den Ergebnissen mit isolierten Haaren kaum 
anzunehmen, daß das Nitrat des Gewebes nach der Köpfchenzelle ge- 
wandert und hier bis auf einen nachweisbaren Rest reduziert worden war. 
Vielmehr war zu vermuten, daß in den Köpfchenzellen keine Reduktion 
eintrat, da trotz der im Gewebe stattfindenden Reduktion keine Ver- 
änderung des Diffusionsgefälles im Sinne einer Rückwanderung des 
Nitrates aus den Köpfchenzellen in das Blattparenchym möglich war. 
Legte man aber die Haare, isoliert oder noch am Gewebe befindlich, in 
5%ige Glucose- oder Fructoselösung (feuchte Kammer), so wurde auch in 
den Köpfchenzellen bereits nach 12 Stunden eine deutliche Nitratab- 
nahme, nach 24 Stunden ein völliges Verschwinden des Nitrates beob- 
achtet. Auch die Speicherung in den Chenopodiumhaaren ist demnach, 
wie jede Nitratspeicherung, nur bei Abwesenheit reduzierender Zucker 
möglich. 








(unter besonderer Berücksichtigung der Nitratspeicherung). 103 


IV. Allgemeiner Teil. 
A. Physikalische und chemische Einflüsse auf den Reduktionsvorgang. 

1. Die Reduktion der Nitrate verläuft optimal bei einem p,—7,6 
(vgl. hierzu ECKERSON, BERNHEIM (1928) und S. 83). Aus dieser Tatsache 
folgert EcKERson, daß ein Ferment bei der Nitratreduktion mitwirkt. 
Zahlreiche Forscher hatten vorher bereits auf eine Enzymwirkung aus 
ihren Versuchen geschlossen: ABELOUS u. GÉRARD (1899) sowie STEPA- 
now (1902) erhielten eine Nitratreduktion in Muskeln, BERNHEIM (1928) 
auch in Leberextrakten; die von SCHARDINGER entdeckte Nitratreduk- 
tionsfähigkeit der Milch wurde von ihm selbst sowie von Bacu (1911) 
ebenfalls auf die Wirksamkeit eines Fermentes zurückgeführt, und 
denselben Schluß zogen KASTLE u. ELvovE (1904) sowie ANDERSON 
(1924) aus ähnlichen Versuchen auch mit Pflanzenextrakten und -preß- 
säften. 

EcKERSON beobachtete die Reduktion in Tomatenpreßsäften bei 
einer Temperatur von 50° und fügte — wie auch die genannten anderen 
Forscher — Acetaldehyd hinzu. Diese Bedingungen sind unphysiolo- 
gisch; die Wirkungsweise eines für die Nitratreduktion spezifischen 
Fermentes ist bei dieser Versuchsanordnung nicht erkennbar, weil unter 
solchen Bedingungen die Aldehydgruppe bereits allein in der Lage ist, 
Nitrat zu Nitrit zu reduzieren. 

Für die Mitwirkung eines Fermentes bei einem Vorgang muß eine 
bestimmte Beziehung zwischen der Änderung der H-Ionenkonzentration 
und der Höhe des Stoffumsatzes bei verschiedenen py-Werten bestehen. 
Daher wurden ergänzende Versuche mit Zuckerrübenpreßsaft vorge- 
nommen: Die Preßsäfte dazu wurden aus mehreren Rüben gewonnen 
und auf ganz verschiedene Anfangs-py-Werte eingestellt. Aldehyd 
wurde absichtlich nicht zugesetzt. Die Nitratabnahme bei einer Tem- 
peratur von 21° wurde colorimetrisch verfolgt und zumeist bei jeder 
Analysenentnahme der py-Wert bestimmt, den die Preßsäfte inzwischen 
angenommen hatten. Sodann wurde die prozentuale Abnahme des 
Nitrats berechnet, und ebenfalls durch Rechnung aus den py-Werten 
die Veränderung der H-Ionenkonzentration bestimmt. Die Ergebnisse 
während der ersten 4 Stunden des Reduktionsvorganges mit den ver- 
schieden eingestellten Preßsäften, die uns hier allein interessieren, ent- 
hält Tabelle 16. 

Bei Erhöhung oder Erniedrigung des Nitratumsatzes zeigt auch die 
relative H-Ionenkonzentration eine entsprechende Veränderung (Abb. 12). 
Das Maximum des Umsatzes liegt auch in diesen Versuchen in der Nähe 
des py=7,6 bis 7,8. Das merkwürdige Parallellaufen der beiden Er- 
scheinungen ließe sich durch die Mitwirkung eines spezifischen Fermentes 
erklären; denn bei anderen Fermentprozessen wird die Beziehung 
zwischen Stoffumsatz und H-Ionenkonzentration durch ähnliche Kurven 
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Tabelle 16. Die Veränderung des p„-Wertes und des Gehaltes an (Nitrat + Nitrit)-N 
in Zuckerrübenpreßsäften während der ersten 4 Stunden nach der Einstellung. 
Nitratzusatz. (NO; +NO,)-N: mg/ccm. 











Zu Versuchsbeginn Nach vier Stunden 
10. + NON | U-Tomenknnenn- 
ds ré - « 4 Pu-Wert | (NO; +NOz2)-N “6 ” % F tration in % 
8,90 1,68 8,82 1,59 5,5 22 
8,01 1,68 1,52 9,8 er 
7,82 1,68 7,70 1,48 12,0 29 
7,74 1,68 7,49 1,30 22,5 77 
7,48 1,81 7,36 1,62 10,0 45 
6,92 1,81 1,73 4,5 po 
6,02 1,81 5,97 1,78 2,0 10 
(Urspr. Pr) 

















Unterstrichene Ziffern: Veränderung der H-Ionenkonzentration in Prozenten. 
(Berechnung siehe Text!) 
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Prozentuale Veränderung 
B---B = (NOs + NO) -N-Gehaltes; 
tration (unterstrichene Ziffern !). 
Abb. 12. Vergleich der nn des Umsatzes an (NOs + NO2)-N mit der gleichzeitig stattfindenden 
Änderung der relativen H-I tion (zu Tabelle 16!). 








dargestellt. Trotzdem halte ich es noch für unwahrscheinlich, daß eine 
für die Nitratreduktion spezifische Enzymwirkung vorliegt; denn es 
kann in solchen Versuchen ebenso die Bildung des O-Acceptors ein fer- 
mentativer Vorgang mit der beobachteten Abhängigkeit vom p sein. 
Vielleicht spricht auch die Tatsache, daß in allen von mir hergestellten 
und auf den optimalen p,-Wert eingestellten Preßsäften, gleichgültig 
woher sie stammten, die Reduktion nach ungefähr der gleichen Zeit 
(45—50 Stunden) zum Stillstand kam, für die Einstellung eines be- 
stimmten Massengleichgewichtes. 
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Nach dem Kochen dieser reduzierenden Zuckerrübensäfte konnte 
ich ebenfalls, wie ECKERSON an Tomatenextrakten, Zunahme der Acidi- 
tät feststellen, doch nach erneuter Einstellung auf den optimalen py- 
Wert erhielt ich keine erneute Reduktion. Dies mag vielleicht an dem 
verschiedenen Objekt und den veränderten physiologischen Bedingungen 
liegen, vielleicht aber auch daran, daß ein nicht spezifisches Ferment, 
das den O-Acceptor lieferte, zerstört worden ist. 

Auch SMIRNOW (1924) erhielt nach dem Kochen eine erneute Reduk- 
tion, jedoch nur von Nitrat zu Nitrit. Er schloß deshalb, daß an der 
Reduktion von Nitrat zu Nitrit kein Ferment beteiligt ist. Dieses de- 
taillierte Ergebnis habe ich zwar nicht eingehend nachgeprüft, da meine 
damals benutzte Versuchsanordnung eine Trennung der beiden Teil- 
vorgänge nicht gestattete, und da SMIRNOW nicht angibt, ob er mit oder 
ohne Aldehydzusatz gearbeitet hat. Doch ist die Reduktion in der 
2. Stufe (Nitrit— Ammoniak) bei ihm wie bei mir unterbunden. 

2. Die Mitwirkung eines Fermentes bei der Nitratreduktion ist nicht 
unbedingt zu fordern, da sie auch ohnedies zustande kommt. WARBURG 
u. NEGELEIN (1920) sowohl, als auch BERNHEIM u. Drxon (1928) stellten 
fest, daß die Nitratreduktion durch Gifte (z. B. Blausäure) verhindert 
werden kann. Dies stützt nur scheinbar die Auffassung, daß wir es hier 
mit einem enzymatisch geförderten Vorgang zu tun haben, der bekannt- 
lich ebenfalls durch gewisse Gifte unterbunden werden kann. 

Nun hatte SCHIMPER (1888) einmal beobachtet, daß eisenfreie Blätter 
unfähig sind, Nitrate zu reduzieren. Dies griff Baupısch (1921) auf und 
stellte in zahlreichen Versuchen fest, daß die Nitratassimilation durch 
komplexe Fe : ‘-Verbindungen katalytisch beeinflußt wird. Das Fe: : 
sollte an der Abspaltung des einen O-Atoms des Nitrations direkt be- 
teiligt sein (BaupiscH 1921): 


0 
K.|N/| | +Fo-- > K. nf —> KNO,+Fe... 0, 
s ° N 
eine Darstellung, die mit den modernen Anschauungen über die unmittel- 
bare Beteiligung der Katalysatoren an den Reaktionen durch Neben- 
valenzwirkung übereinstimmt. 

Anders stellt WARBURG (1920) diese Wirkung des Eisens dar: Aus 
seinen Formeln geht hervor, daß die Salpetersäure mit organischem C 
der Zellsubstanz unter Bildung von CO, und NH, reagiert — und zwar 
unter Vermittlung des Katalysators Fe. Damit findet WARBURG auch 
eine Vorstellung über den hemmenden Einfluß von Blausäure auf die 
Nitratreduktion: Das für deren Ablauf unerläßliche Eisen wird durch 
die Blausäure in komplexe Cyanide übergeführt und der Prozeß dadurch 
unmöglich gemacht. 
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WARBURG rechnet die Eisenkatalyse zu den Grenzflächenerschei- 
nungen heterogener Systeme; katalytisch wirksam ist das an Ober- 
flächen adsorbierte Eisen. Meine Versuche in Tabelle 6 haben gezeigt, 
daß die Nitratreduktion durch das Vorhandensein großer Oberflächen 
katalytisch gefördert wird. Auch in meinen Preßsäften wurde jedoch 
trotz der Anwesenheit einer Summe von großen Oberflächen die Nitrat- 
reduktion durch 10-* mol. Blausäure unterbunden, ein Hinweis, daß 
auch hier Schwermetalle der eigentlich wirksame Faktor sein werden. 

3. Ebenfalls ziemlich unsicher sind unsere Kenntnisse über einen 
direkten Einfluß des Lichtes auf die Nitratreduktion. Bereits BERTHELOT 
(1884) und Scuımrer (1888) hielten diesen Vorgang für einen photo- 
chemischen, da sie in Schattenblättern weniger Nitrat fanden als in 
Sonnenblättern. 

Diese Annahme war schwierig zu beweisen, da die Nitratreduktion 
unlösbar mit der Proteinsynthese verknüpft ist. So fand zunächst 
ZALESKI, daß Blätter auch im Dunkeln Eiweißstoffe bilden können, 
wenn nur genügend Kohlehydrate vorhanden sind; und GODLEWSKI 
(1892—1903) stellte ergänzend dazu fest, daß im Dunkeln auch eine 
Nitratreduktion stattfinden kann. GoDLEWwSKI beobachtete auch in 
einem Versuch bei Tageslicht eines Laboratoriumsraumes eine Nitrat- 
zunahme in seinen Weizenkeimlingen, erkannte aber noch nicht, daß 
diese Anhäufung auf deren spezifisches Speicherungsvermögen zurück- 
ging. Er nahm trotzdem bereits an, daß ,,das Licht auf die Verarbeitung 
der Nitrate begünstigend einwirkt‘“. 

In meinen Untersuchungen wurde ein zumindest indirekt fördernder 
Lichteinfluß bereits in den Versuchen über die Tagesvariation (Abb. 6, 7) 
gefunden. In einem dieser Versuche ist das Ergebnis durch den Einfluß 
der Transpiration getrübt. In einem anderen ist diese Beeinflussung 
vermieden (Tabelle 12). Die Tagesvariation konnte hier erstmalig kon- 
tinuierlich an einem sonnigen und an einem trüben Tage verfolgt werden. 
Bisher gab es darüber nur gelegentliche Beobachtungen: Z. B. hatten 
NIKLAS u. GRANDEL (1927) mittags einen höheren Nitratgehalt in ihren 
Versuchspflanzen gefunden als abends; ferner hatte ZIEGENSPECK (1924) 
bei Gelegenheit seiner Milchröhrenuntersuchungen ermittelt, daß der 
Milchsaft bei regnerischem Wetter mehr Nitrat enthält als bei sonnigem. 
Beide Befunde stimmen aber mit den meinigen gut überein. 

Weiterhin wurde ein indirekter Einfluß des Lichtes auf den Nitrat- 
gehalt von Sonnen- und Schattenblättern gefunden (Tabelle 7). Schließ- 
lich dürfte das Vorkommen von Nitriten in verdunkelten und etiolierten 
Pflanzen (Tabelle 10, 11) — ein Zeichen für eine unvollkommene Reduk- 
tion —, was von KLEIN (1913) in Kartoffeln, von ANDERSON (1924) auch 
in zahlreichen anderen etiolierten Pflanzen aufgefunden wurde, deutlich 
für einen Einfluß des Lichtes auf die Reduktion sprechen, insbesondere 
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für einen Einfluß auf die Bildung von Nitrit aus Nitrat, bzw. eine Behin- 
derung des Nitritabbaues durch Lichtmangel. 

Fördernde Einwirkung des Lichtes auf die Nitratreduktion stellte 
z. B. auch Strowp (1920) fest. In Zeiten gehemmter Photosynthese 
nahm der Nitratgehalt im Stengel gewisser Leguminosen zu. Dieses 
Ergebnis ist auch im Zusammenhang mit dem Speicherproblem wichtig 
(S. 112ff.). Ebenso spricht dafür die von PEtrow (1917) entdeckte, von 
KostytscHew (1920) bestätigte Tatsache, daß bei Licht die Aufnahme 
der Nitrate, im Dunkeln dagegen die der NH, '-Salze durch die Pflanze 
bevorzugt wird. . 

Nach den Erfahrungen von LAURENT u. MARCHAL (1903) scheint die 
photochemische Eiweißsynthese hauptsächlich durch blaue bis u-violette 
Strahlen gefördert zu werden. Bei der engen Verknüpfung der Nitrat- 
reduktion mit dem Eiweißaufbau ist es schwierig, schon allein mit Rück- 
sicht auf das Massenwirkungsprinzip, den direkten Einfluß dieses Spek- 
tralbezirks auf die Nitratreduktion in der Pflanze verstehen zu wollen. 

Diese Schwierigkeit machte sich bei der Auswertung der Ultravit- 
glasversuche störend bemerkbar (Abb. 8, Tabelle 9—10). Wie das etwas 
bessere Wachstum der Pflanzen unter dieser Glasart bewies, beschränkte 
sich die direkte Wirkung der u-violetten Strahlen nicht nur auf unseren 
Teilprozeß. Daher war sie aus diesen Versuchen wegen der alles über- 
deckenden Abhängigkeit der Reduktionsintensität von dem jeweiligen 
Ernährungszustande der betreffenden Pflanzen unmöglich zu klären. Nur 
der Vergleich dieser Ergebnisse mit den Versuchen von THIELE (1907), 
Baty (siehe S. 78) und WARrBurG (1918), die bei U-Violettbestrahlung 
von Nitratlösungen in vitro Nitrit erhielten, läßt solche Lichtwirkungen 
wahrscheinlich werden. 

Es war weiterhin schwierig, den Einfluß des u-violetten Lichtes klar 
herauszuarbeiten, da die Wirkungen der Transpiration stets das einheit- 
liche Bild störten. Doch konnte gezeigt werden (Tabelle 13), daß der 
durchgehends niedrigere Nitratgehalt der Pflanzen unter Mitwirkung 
u-violetter Sonnenstrahlen nicht auf eine unter Ultravitglas gehemmte 
Transpiration zurückzuführen ist, da im Gegenteil die H,0-Abgabe 
durch die Pflanzen unter Ultravitglas etwas höher war als durch die 
Kontrollexemplare unter gewöhnlichem Glas: ein weiterer Hinweis spezi- 
fischer Wirkung der u-violetten Strahlen auf die Nitratreduktion. 

Tabelle 13 gibt zugleich eine direkte Messung des Morgenanstieges der Trans- 
spiration in den Versuchspflanzen, auf den der Morgenanstieg des Nitratgehaltes 
(Abb. 6—8; Tabelle 8 und 12) zurückgeführt worden war. Wir könnten den 
Morgenanstieg des Nitratgehaltes mit der rein physikalischen Wirkung der Trans- 
spiration erklären. 

Bei derartiger Auswertung dieser Ergebnisse (Tabelle 17) stoßen wir indessen 


auf einen merkwürdigen Befund: Der Nitratgehalt der besprengten Pflanzen ist 
zwar durchgehends niedriger als der der unbesprengten Kontrollexemplare, doch 
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bleibt das Verhältnis zwischen Höchst- und Mindestgehalt eines Organs stets 
etwa das gleiche. Da bei den besprengten Pflanzen eine mit der H,O-Aufnahme 
gekoppelte Nitrataufnahme aufgehoben ist, müßte das mit dem Transpirations- 
strom verbundene Emporsteigen neuen Nitrats stärker verhindert werden. Dann 
ließe sich dieses auffallend gleichbleibende Verhältnis damit erklären, daß der 
Organismus dauernd bestrebt ist, auch ohne Transpiration die Nitrataufnahme 
durchzuführen. 


Tabelle 17. Prozentualer Unterschied zwischen den Höchst- (H) und Mindest- 
werten (M) besprengter (b) und unbesprengter (u) Pflanzen. Ergänzung zu Ta- 
belle 12. 














b u Unterschied 

u are 1,52 H 2,16 b: 58,0% 
0,88 M 1,24 u: 57,3% 

nn eo 0 187 H 23 b: 76,1% 
1,42 M 1,80 u: 75,2% 

ND air Praha 1,52 H 1,72 b: 55,0% 
0,52 M 0,93 u: 54,0% 


Der fördernde Einfluß des Lichtes auf den Vorgang der Nitratreduk- 
tion wird von einigen Forschern geleugnet, z. B. von EcKERson. Sie fand 
in Tomatenpreßsäften stets das gleiche Quantum Nitrit, gleichgültig, 
ob sie im Licht oder im Dunkeln gestanden hatten. Diese Beobachtung 
ist wohl trotz der Mängel der von ihr angewandten GRIESS-ILOSvAY- 
Methode (Anthocyan!) sichergestellt. Doch bei ihrer Versuchsanordnung 
war stets ein solcher ÜberschuB von Kohlehydraten vorhanden — meist 
wurde außerdem noch Acetaldehyd hinzugegeben —, daß ein durch das 
Licht hervorgerufener Intensitätsunterschied sicherlich verdeckt wurde. 
Ganz davon abgesehen, daß indirekte Lichtwirkungen schlechthin in 
Preßsäften, da die pflanzliche Struktur zerstört ist, wenig wahrscheinlich 
sind, könnte man höchstens bei Bestrahlung mit der Quarzlampe Unter- 
schiede zwischen bestrahlten und unbestrahlten Preßsäften auf rein 
photochemischem Wege erwarten. 

In neuerer Zeit hat NIGHTINGALE (1928) sogar die Hypothese auf- 
gestellt, daß die Nitratreduktion überhaupt vom Licht unabhängig und 
nur durch das Vorhandensein von Kohlehydraten bedingt sei. Pria- 
NISCHNIKOW (1922) hat diese selben Bedingungen für das Zustande- 
kommen oder Ausbleiben der Asparaginbildung aufgezeigt. Der so schwer 
erfaßbare Zusammenhang zwischen Nitratreduktion und Kohlehydrat- 
stoffwechsel macht also vorläufig eine exakte Beantwortung der Frage 
nach dem Vorhandensein eines direkten Lichteinflusses auf die Nitrat- 
reduktion unmöglich. 

Die Theorie von Baty, HEILBRON und ihren Mitarbeitern (1921 bis 
1923; siehe S. 78) fordert diesen Zusammenhang unbedingt, ebenso wie 
Bavpiscus ähnliche Gedankengänge. Die genannten Forscher vertreten 








ei 
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die Ansicht, daß die Verknüpfung zwischen Eiweiß- und Kohlehydrat- 
synthese bereits während der Nitratreduktion einsetzt. Sie meinen da- 
zu der Annahme einer direkten „Aktivierung“ des Formaldehyds durch 
u-violette Strahlen zu bedürfen. Eine direkte photochemische ,,Akti- 
vierung‘‘ dieses Aldehyds kommt für Pflanzen jedoch nur in Betracht, 
wenn Formaldehyd wirklich diese Strahlen in der Intensität, wie sie im 
Sonnenlicht auftreten, ausreichend absorbiert. Dies ist aber nach BIELECKI 
u. Henry (1912) nicht der Fall. Diese Autoren berechneten den molaren 
Extinktionskoeffizienten E des Formaldehyds für u-violette Strahlen nach 
der ScæwarzscæiLpschen Formel: " 
I=T- 10%«4, 

in der I die angewandte, I’ die absorbierte Energie, c die Konzentration 
in Grammol pro Liter und d die Dicke der durchstrahlten Schicht in 
Zentimeter bedeutet. Aus dem folgenden kleinen Auszug: 

4: 2144 2195 2240 2307 2338 2405 2452 2550 2665 
E für Formaldehyd: 0,35 0,27 0,27 0,15 0,13 0,065 0,05 0,027 — 
geht hervor, daß für die in Blättern eventuell vorhandene Formaldehyd- 
konzentration und Schichtdicke eine Absorption u-violetter Strahlen 
durch das Formaldehyd selbst so gering sein müßte, daß sie stoffwechsel- 
physiologisch schwerlich in Betracht kommt. 

Es bliebe noch die Möglichkeit einer indirekten, photokatalytischen 
»Aktivierung des Formaldehyds offen. Dann ist der Einfluß des 
Lichts auf die Nitratreduktion überhaupt als ein indirekter zu be- 
zeichnen und anzunehmen, daß nur die durch u-violette Strahlung ge- 
förderte CO,-Assimilation die Nitratreduktion mitreißt. Baty hat aber 
wohl bei Aufstellung seiner Theorie derartige Gedankengänge nicht be- 
rücksichtigt. 

Auch KostyTscHEw (1920) wies auf den Zusammenhang zwischen 
Nitratreduktion und Kohlehydratassimilation hin. Er brachte eine 
sehr zusagende Erklärung. In seinen Versuchen erhielt er bei Abwesen- 
heit von Zucker stets Nitritanhäufung, und er zog daraus den Schluß, 
daß die Reduktion von Nitrat zu Nitrit auch beim Fehlen von Zucker, 
die Weiterverarbeitung des Nitrits dagegen nur bei Anwesenheit von 
Zucker möglich sei. Die erste Stufe der Reduktion wird dann durch Licht 
katalytisch beeinflußt, die weiteren Reduktionen verlaufen unter den 
gegebenen Bedingungen auch im Dunkeln. 

Die verschiedenen Energieformen, die, wie wir bereits mehrfach sahen 
(S. 85, 93£.), die Auslösung der beiden Teilvorgänge bewirken, sind eben- 
falls ein Zeichen für deren weitgehende physiologische Verschiedenheit. 

In Bezug auf den direkten Einfluß des Lichtes drückt sich Kosry- 
TSCHEW eindeutig aus, dagegen nicht in Bezug auf eine direkte Ver- 
knüpfung der Nitratreduktion mit dem Kohlehydratstoffwechsel im 
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Sinne Baupiscus. Ein derartiger Zusammenhang über ,,aktiviertes“ 
Formaldehyd geht aus seinen Versuchen auch nicht hervor, da er einen 
Nitritverbrauch auch im Dunkeln erhält. Kostyrschews Befund, das 
Auftreten von Nitrit bei Fehlen von Zucker, das Verschwinden bei 
Zuckerdarbietung, läßt sich auf die durch die fehlende bzw. neuein- 
setzende Proteinsynthese veränderten Mengen der Reagentien zurück- 
führen. Eine ähnliche Wechselwirkung zwischen beiden Vorgängen bei 
N-Hunger haben EckErsons Versuche (siehe S. 111) aufgezeigt. 

Eine Steigerung des Nitratumsatzes durch Licht finden schließlich 
auch WARBURG u. NEGELEIN (1920) in ihrer bekannten Chlorellaarbeit. 
WARBURG u. NEGELEIN nehmen ,,zunächst‘ an, daß die Bestrahlung 
den Aufnahmemechanismus ihrer einzelligen Alge ändere. Seit längerer 
Zeit ist nämlich bekannt, daß Licht auf Pflanzenzellen im Sinne 
einer Permeabilitätserhöhung für KNO, wirkt: LePescHkin (1908 ; 1910) 
u. TROENDLE (1909; 1910) haben durch plasmolytische Versuche ge- 
zeigt, daß bei Pflanzenzellen, die für KNO,, z. B. verglichen mit Rohr- 
zucker, relativ gut durchlässig sind, die Permeabilität für dieses Salz 
bei Belichtung steigt, um bei Verdunkelung wieder zu sinken. TROENDLE 
wies auch durch Versuche bei verschiedenen Temperaturen nach, daß 
diese Erscheinung nicht auf der Wirkung einer Erwärmung durch die 
Beleuchtung, sondern tatsächlich auf verschiedener Lichtwirkung beruht. 
Seiner Ansicht nach steht aber der Einfluß des Lichtes auf die Permeabi- 
lität im Dienste der CO,-Assimilation, indem übermäßige Traubenzucker- 
häufung vermieden werden soll. TROENDLEs Ergebnisse ermöglichen es, 
die Anschauung WARBURGs u. NEGELEINS auch auf chlorophyllführende 
Zellen höherer Pflanzen auszudehnen. 

Trotzdem muß ich nach meinen Ergebnissen annehmen, daß das 
Licht neben seiner permeabilitätsteigernden Wirkung auch die Intensität 
der Nitratreduktion erhöht, d.h. daß der erhöhte Nitratverbrauch be- 
lichteter Pflanzenzellen nicht nur auf einer Änderung des Aufnahme- 
mechanismus beruht. 

Die Untersuchungen WARBURGs an Chlorella sind von RUHLAND u. 
ULLric# (1929) bereits auf höhere Pflanzen ausgedehnt worden. Sie 
konnten an grünen Blättern bei Nitratzugabe oder hohem Nitratgehalt 
eine Abgabe von ,,Extra“-CO, im Sinne WARBURGs feststellen. 

Wohl lassen sich gegen die Versuche WARBURGs u. NEGELEINs auch 
einige Bedenken äußern. Es wurde bereits darauf hingewiesen (S. 79), 
daß die enorm gesteigerte Reduktionsintensität in dem von ihnen ver- 
wendeten Gemisch nicht ohne weiteres Schlüsse auf den normalen Ab- 
lauf des Vorganges zuläßt. Bei den meisten anderen Objekten würde die 
hohe Säurekonzentration, worauf WEHNER (1928) hinwies, schwere 
Schädigungen ergeben. Auch die Verschiedenheit der Teilvorgänge 
(Nitrat <- Nitrit und Nitrit > Ammoniak) trat infolge der hohen Re- 
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duktionswirkung des Gemisches kaum deutlich hervor. Trotzdem werden 
diese Untersuchungen auch für alle weiteren Arbeiten die Grundlage 
bilden. 

B. Die Reduktionsfähigkeit der verschiedenen Organe. 

Die alte Anschauung (FRANK 1880), nach der das Blatt den Hauptsitz 
der Reduktion darstellt, traf wohl bereits in der Hauptsache das Richtige. 
Zwar gelangt durchaus nicht alles Nitrat, wie SCHIMPER (1888) annahm, 
völlig unverändert in die Blätter. Auch irrte SCHIMPER durchaus, wenn 
er meinte, daß chlorophyllfreie Batter nicht imstande seien, Nitrate 
zu reduzieren; denn SCHUMACHER (1928) hat im hiesigen Institut an 
farblosen Teilen panaschierter Blätter nachgewiesen, daß dies möglich 
ist, wenn der Zelle nur hinreichend Kohlehydrate zur Verfügung stehen. 

Für die alte Annahme spricht insbesondere, daß nach CAMPBELLS 
und meinen Befunden (Abb. 1—3; Tabellen 5, 9, 11) das Blatt oft am 
wenigsten Nitrat enthält, so daß auch wohl hier der Hauptverarbeitungs- 
ort zu suchen ist. 

EcKERSON hat nun junge Tomatenpflanzen durch Kohlehydratdar- 
bietung bei N-Hunger zum weitestgehenden N-Verbrauch veranlaßt und 
bei darauffolgender Nitratgabe an die N-armen, aber kohlehydratreichen 
Pflanzen 1. in den äußeren Zellen (cortical cells) an den Stengelspitzen ; 
2. in den äußeren Zellen der Blattstiele und in der Nähe der Adern junger 
Blätter; 3. im Stengel, besonders an den Knoten und im Phloémparen- 
chym, reichlich Nitrit nachweisen können, ohne daß hierbei eine be- 
sondere Bevorzugung des Blattes zu bemerken war. 

Allerdings ist EcKERSONs Schluß, das Auftreten von Nitrit (und 
später von Ammoniak) an diesen Stellen sei ein Zeichen für eine besonders 
intensive Reduktion, selbst unter ihren Versuchsbedingungen nicht ohne 
weiteres berechtigt (siehe S. 93f.). Jedoch geht aus meinen Preßsaftver- 
suchen (Tabellen 4—5) hervor, daß an und für sich jedes Organ imstande 
ist, Nitrate zu reduzieren, wobei sich die Blattpreßsäfte denen des Sten- 
gels immer überlegen zeigten. 

Noch weitere meiner Versuche lassen sich als Belege für die hohe 
Reduktionsintensität der Blätter, auch auf der 2. Stufe, anführen: 
Erstens wurde häufig, so auch von mir (Tabellen 2, 7—12), in den Blättern 
normal ernährter Pflanzen kein Nitrit gefunden. Weiterhin war die 
Wirkung von Licht auf den Nitratgehalt der Blätter im Vergleich zu 
der auf andere Organe (S. 89; Abb. 8) die stärkste. Schließlich spricht 
wohl auch die raschere Wirkung der Zuckerlösungen auf aufgelegte iso- 
lierte Blätter, verglichen mit noch am Stengel befindlichen Blättern 
(siehe S. 98), für eine besonders intensive Reduktionstätigkeit dieser Assi- 
milationsorgane. 

Manche Forscher führen die besondere Reduktionsfähigkeit der 
Blattzellen auf die Chloroplasten zurück. Doch sind nicht nur grüne, 
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sondern (SCHUMACHER 1928) auch panaschierte Blatt-Teile mit apochloro- 
tischen Plastiden imstande, Nitrate zu reduzieren. Die Chloroplasten 
mögen demnach die Nitratreduktion begünstigen!, sind aber, wie auch 
die Reduktionsfähigkeit nichtgrüner Organe zeigt, für das Zustande- 
kommen des Vorganges durchaus nicht erforderlich. 

Angaben über die Reduktion in der Wurzel finden sich bei NicHTin- 
GALE (1926—1928). Er weist z. B. an Narcissus polyanthus (1928) nach, 
daß die Wurzeln und andere unterirdische Organe sehr wohl imstande 
sind, Nitrate zu reduzieren. Er geht allerdings zu weit, wenn er nur den 
Wurzeln (ähnlich wie ScHIMPER nur den Blättern) und unterirdischen 
Organen Reduktionsvermögen zuschreibt, wofür er in der angeblich 
(s. u.) regelmäßigen Abnahme des Nitratgehaltes von unten nach oben 
eine Stütze zu finden glaubt. Die Nitratarmut der Wurzeln nitrat- 
speichernder Pflanzen könnte allerdings auf dieses Organ als Haupt- 
reduktionsort deuten. Doch findet man anderseits bei nitratarmen 
Pflanzen einen relativ hohen Gehalt der Wurzel (Tabelle 11), der kaum 
auf eine hohe Nitratreduktionsintensität bei diesem Organ schließen läßt. 

Daß jedenfalls die unterirdischen Organe recht leistungsfähig sind, 
zeigen KLEINs Erfahrungen (1913) an Kartoffeln und meine eigenen an 
Rüben (Tabelle 4, 16). Trotzdem haben wir, da bei Pflanzen mit großen 
unterirdischen Organen überhaupt der Stoffumsatz stark vom normalen 
abweicht, die Berechtigung, zusammenfassend den Blättern eine gewisse 
Vorzugsstellung einzuräumen. 

C. Nitratspeichernde und -nichtspeichernde Pflanzen. 

Am zweckmäßigsten ist es, bei den krautigen Pflanzen die beiden 
Extreme nitratreiche (speichernde) und nitratarme (nichtspeichernde) zu 
unterscheiden. Bei den ersten ist das Speichern offenbar die Folge ge- 
ringer Reduktion. Bei den anderen kommt es wegen der höheren Re- 
duktionstätigkeit nur zu geringer Speicherung. Bei dieser schon alten 
Unterscheidung (SCHIMPER 1888) ist man sich meines Wissens der zu- 
grunde liegenden verschiedenen reduzierenden Fähigkeiten bisher nicht 
bewußt gewesen. 

1. Das verschiedenartige Verhalten der beiden extremen, aber — wie 
ich immer mehr fand — durch vielfache Übergänge verbundenen Gruppen 
drückt sich nun schon in der Verteilung der Nitrate aus. Die alte Ansicht, 
daß der Nitratgehalt von unten nach oben abnimmt, trifft nur für die 
nitratärmeren Pflanzen zu. Bei ausgesprochen speichernden Pflanzen 


1 Die Frage berührt sich aufs engste mit der nach der Wirkung des Lichtes. 
Vielleicht ist sie lösbar, wenn ein Zusammenhang zwischen dem Eiweißhaushalt 
der Zelle und dem Chloroplasten nachgewiesen ist, den ULLRICH (1924) und 
EcKERSON annehmen, dem aber SCHUMACHER (1929) keine große Bedeutung bei- 
mißt. Sicherlich ist eine fördernde Wirkung der Chloroplasten auch indirekt 
wegen des reichlichen Vorhandenseins der Kohlehydrate anzunehmen. 
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dagegen dürfte das Stammorgan am nitratreichsten sein, auf dieses 
folgt dann meist erst die Wurzel, schließlich das Blatt, Auch hier gibt 
es wieder Abweichungen, z. B. beim Weizen, dessen Blatt auf Frisch- 
gewicht bezogen, mehr Nitrat enthält als die Wurzel. Die vermutlichen 
Gründe für dieses Verhalten wurden oben (S. 95) bereits erörtert. 

Die Neigung, Nitrate zu speichern, findet sich nach CAMPBELLS (1924) 
und meinen Befunden hauptsächlich bei den krautigen Vertretern der 
Amaranthaceae, Chenopodiaceae, Solanaceae und Urticaceae, etwas 
weniger deutlich bei einigen Borraginaceae und Gramineae (Triticum, 
Zea Mays usw.). Zweifellos besitzt auch Sambucus diese Fähigkeit. 
Spätere Untersuchungen werden wohl noch die eine oder andere Familie 
hinzufügen. Belege für das hier Ausgeführte geben besonders Abb. 1, 
2, 4-11 und Tabellen 2—6, 8, 10, 12, 15—18. 

Bereits Woo (1919) sprach nach seinen Nitratprüfungen an zahl- 
reichen Pflanzen den Stengel als Hauptspeicherorgan an, ohne aber 
weitere Folgerungen daraus zu ziehen. Meine eigenen qualitativen Unteı- 
suchungen bestätigten Woos Ansicht. Während ich mich in quantitativer 
Hinsicht bewußt auf wenige Pflanzen beschränkt habe, bringt CAMPBELL 


Tabelle 18. Altersschwankungen des Nitratgehaltes im Weizen. 
(NO; +NO,)-N: 0/00 des F.-G. 























Jeweiliger 24 Tag ‘ 

Seehetuest (Nährlösung) 2 Monate 21/2 Monate 3 Monate 4 Monate 
Blatt . .. 1,78 1,79 2,10 2,16 2,28 
Stengel . . 2,00 2,02 2,19 2,39 2,46 
Wurzel . . 1,38 1,40 1,45 1,72 1,80 


ausreichende Bestätigungen dafür, daB bei Nitratreichen hauptsächlich 
der Stengel speichert. Es werden sich auch unter normalen physiologischen 
Bedingungen wohl kaum Ausnahmen finden lassen. Aus CAMPBELLs und 
meinen (Tabelle 18) Ergebnissen geht auch hervor, daß die Unterschiede 
zwischen den beiden Gruppen in der Verteilung auf die einzelnen Organe 
während der ganzen Lebensdauer erhalten bleiben, trotz der großen 
Veränderungen (Altersvariation), die die absoluten Nitratmengen in den 
einzelnen Organen sowohl, als auch die Gesamtnitratmenge unterdessen 
erfahren. 

Der physiologische Gegensatz zwischen den beiden Gruppen prägt 
sich weiter in der Tatsache aus, daß der Nitritgehalt speichernder Pflan- 
zen stets höher ist als der nitratärmerer (vgl. Tabellen9, 11 und Tabelle 10!). 
Höherer Nitritgehalt aber deutet immer auf insgesamt geringere Reduk- 
tionsintensität (S. 93f.). Deshalb enthält der speichernde Stengel stets 
das meiste Nitrit. Ebenso legt die geringere Reduktionstätigkeit von 
Preßsäften aus Nitratspeicherern (Tabelle 5) die Annahme einer durch- 

Planta Bd. 12. 8a 


N 
P 
i 
N 
1 











114 W.Dittrich: Zur Physiologie des Nitratumsatzes in höheren Pflanzen 


gehend geringeren Reduktionsintensität auch in den intakten nitrat- 
speichernden Pflanzen nahe. Doch werde ich auf diese Frage nochmals 
bei Erläuterung des Zusammenhanges zwischen Nitratgehalt von Boden 
und Pflanze zurückkommen (siehe S. 115f.). 

2. In einer größeren Versuchsreihe (Tabelle 4; S. 83) wurde ein Zu- 
sammenhang zwischen der Reduktionsintensität und der H-Ionenkon- 
zentration bestätigt. Bei diesen Versuchen ergab sich, daß der Zusatz 
von KNO, den py-Wert von Rübenpreßsäften und, wie sich weiterhin 
zeigte, auch von anderen Preßsäften erhöht (Tabelle 19). (Die momen- 


Tabelle 19. Veränderung des ursprünglichen p,-Wertes von Preßsäften durch 
Zusatz von gelöstem Kaliumnitrat (Konzentration siehe $. 83). 

















Preßsaft 3 = 1 Ya == a dem Nach 1 Stunde 
Futterrübe. . . . . . 5,8 5,67 6,03 
Zuckerrübe ..... 5,92 5,89 6,10 
COS OS eee 5,64 5,52 
Impatiens parviflora. . 4,72 4,55 4,98 


tane Erniedrigung erfolgt bei Zugabe jedes Salzes zu einem Pflanzen- 
preBsaft, wie auch Strowp für Nitrat 1920 schon beobachtet hat, und 
ist für uns unwesentlich.) 

Eine Zusammenstellung der py-Werte aus verschiedenen eigenen 
Versuchen zeigt, daß die durchschnittliche H-Ionenkonzentration von 
Preßsäften zu dem durchschnittlichen Nitratgehalt der betreffenden 
Pflanze in Beziehung steht, d.h. je höher die Speicherfähigkeit einer 
Pflanze ist, desto niedriger pflegt ihre: H-Ionenkonzentration zu sein. Man 
könnte also etwa folgende Reihe aufstellen: Wenig Nitrat: Impatiens 
parviflora (pa = 4,72) > Borrago off. (5,69) > Solanum lycopersicum 
(5,78) > S. tuberosum (5,85) > Helianthus ann. (6,01) > Amarantus 
retroflexus (6,12): Viel Nitrat. 

Ob und wie dieser Befund mit dem eben erwähnten Sinken der Aci- 
dität bei Nitratzusatz kausal zusammenhängt, ist nicht zu ersehen. 
Jedenfalls wird durch die Gegenwart von NO,’-Ionen das Reduktions- 
Oxydations-Potential des PreBsaftes bzw. der Zelle im Vergleich zu dem 
bei NO,’-Abwesenheit verändert. Dieses Potential hängt nach CLARK 
(1923) von der H-Ionenkonzentration gemäß der Elektrodenpotential- 
gleichung fiir die H-Elektrode ab: 

E, = min p 

2F A ty in 
(R = Gaskonstante; T= abs. Temp.; F = charakt. Kapazität in Farad; 
P= H-Druck in atm). Daher ergibt sich selbstverstandlich eine Ein- 
wirkung veränderter r,, auf den p,,, gemessen an der H-Elektrode 
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Es könnte infolgedessen durch die ständige Massengleichgewichts- 
verschiebung sich das Reduktions-Oxydations- Potential verändern. Ob 
diese Wechselwirkung auch in der Zunahme der Acidität in den Preß- 
säften während der Reduktion nach Einstellung auf den optimalen 
Pu-Wert (Tabelle 4) erkennbar wird, bleibe dahingestellt; denn es finden 
in diesen Preßsäften zweifellos Kohlehydratumsätze statt. Es wäre nicht 
ausgeschlossen, daß die dabei entstehenden organischen Säuren direkt 
diese fortschreitende Erniedrigung des py bewirken. 

3. Für die Geschwindigkeit des Verbrauchs und damit ur für 
die Frage, ob im Einzelfalle das Nitrat gespeichert oder rasch reduziert 
wird, müssen also in der betreffenden Pflanze bzw. in dem betreffenden 
Organ gewisse allgemeine Bedingungen erfüllt sein. 

Die Bedeutung der Kohlehydrate für das Zustandekommen der Speiche- 
rung wurde bisher nur in der Arbeit von Woo (1919) über Amarantus 
retroflecus einmal flüchtig gestreift. SCHUMACHERs (1928) Versuche 
wiederum, in denen das Nitrat durch Zuckerfütterung zum Verschwinden 
gebracht wurde, beschränkten sich auf die Blätter nitratärmerer Pflanzen. 
Diese Befunde habe ich ergänzt, denn bei N-Hunger und reichlicher Dar- 
bietung von Dextrose und Fructose wurde das Nitrat auch in Blättern 
speichernder Pflanzen angegriffen und verbraucht; es kann dadurch so- 
gar in dem stark speichernden Stengel beseitigt werden (S. 98). Die 
Fähigkeit einer Pflanze oder eines Pflanzenteiles, Nitrate zu speichern, 
ließe sich demnach auf einen Mangel an bestimmten Kohlehydraten 
zurückführen. 

Im Zusammenhang mit der Verteilungsfrage wurde der Nitratgehalt 
der einzelnen Teile der Zuckerrübe untersucht, da hier die beiden ge- 
speicherten Substanzen nebeneinander vorkommen. Dabei ergab sich 
(Tabelle 3), daß in den jüngsten Kambiumzonen der Nitratgehalt un- 
gleich geringer war als in den inneren Teilen. RUHLAND (1912) hat nun 
nur in diesen jüngsten Teilen eine Invertasewirkung gefunden, während 
die zentralen Teile Rohrzucker schlechthin speichern. Der verschiedene 
Nitratgehalt dieser Zonen läßt ähnliche Beziehungen zwischen dem Ge- 
halt an den verschiedenen Zuckern und der Nitratreduktion in den 
speichernden und den reduktionsfähigen Partien zu. 

Im Rahmen dieser Arbeit war aber nicht festzustellen, ob allgemein 
an den Orten starker Nitratspeicherung mangelnde Invertasewirkung 
vorliegt. Doch fügt sich noch der Befund in unsere Anschauung, daß 
Rohrzucker in seiner Wirkung der Glucose und Fructose nachsteht 
(S. 98), wahrscheinlich je nach dem Maße, in dem er in der Pflanze 
oder in der Lösung invertiert worden ist. 

4. Man hat endlich schon oft beobachtet, daß die nitratspeichernden 
Pflanzen oft mehr Nitrat enthalten als der Boden (bezogen auf je 1 ccm 
Lösung, gravimetrisch bestimmt), in dem sie wachsen, obgleich dieser 

8*+ 
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dann zumeist schon sehr viel Nitrat enthält. Nach NEDoKVocHAYER 
(1907) sollen diese Pflanzen durch jenes Mehr an Nitrat ihren osmoti- 
schen Wert erhöhen; er hält die Nitratspeicherung aus rein physikalisch- 
chemischen Gründen für notwendig und auf diese Weise für erklärbar. 

STROWD hat 1920 diese alten Befunde durch quantitative Ergebnisse 
bestätigt. NEDOKVOCHAYERs Ansicht beruht also auf dieser einen 
richtigen Voraussetzung. Doch alle anderen Vorbedingungen für das Zu- 
standekommen der Nitratreduktion sind damals noch nicht erkannt 
worden. Man wußte noch nicht, daß Tages- und Altersvariationen in der 
Pflanze bei konstantem Nitratgehalt des Bodens auftreten, ferner daß 
der Stengel speichernder Pflanzen mehr Nitrat enthält, als die Wurzel, 
also dann auch höheren osmotischen Wert besitzen müßte. NEpo- 
KVOCHAYER übersah, daß selbst bei sehr nitratreichen Pflanzen dieser 
Wert nicht nur vom Nitratgehalt abhängt, und ging eben noch von der 
Annahme aus, daß der Nitratgehalt von unten nach oben abnimmt. 

Zuzugeben ist, daß auf nitratreichen Böden die Pflanze gezwungen 
wird, große Nitratmengen rein physikalisch mit dem Transpirationsstrom 
aufzunehmen. Schon deshalb können die Nitratspeicherer nicht die 
gleiche hohe Reduktionsintensität wie die nitratarmen Pflanzen haben, 
sie müssen vielmehr ihre Reduktionsintensität herabsetzen, weil die 
großen Nitratmengen, die sie aufzunehmen gezwungen sind, in ihnen Stoff- 
wechselstörungen verursachen würden. 

Nun speichern aber nitratreiche Pflanzen auch physiologisch auf 
normalen Böden, wenn auch nicht in dem Maße wie auf ruderalen, in 
höherem Grade als unmittelbar danebenstehende nitratarme Pflanzen, 
wie z. B. jeder Vergleich des Nitratgehaltes von Blättern der Brennessel 
und umgebender Kräuter auf Laubwaldboden oder von Tomaten und 
unmittelbar daneben wachsenden anderen Pflanzen in Gärten ergibt. 
Das Zustandekommen der Nitratspeicherung ist rein physikalisch- 
chemisch nicht erfaßbar (vgl. auch Nitratreduktion und Transpiration 
S.108). Deshalb müssen wir wohl für die Erklärung des Regulations- 
mechanismus der Nitratspeicherung die Mitwirkung von Stoffwechsel- 
vorgängen in der Zelle heranziehen, wie das für lonenspeicherung gewisser 
Algen (OSTERHOUT 1929) bereits getan wird. 


Zusammenfassung. 

1. Die vorhandenen Verfahren zur qualitativen und quantitativen 
Bestimmung von Nitrat und Nitrit wurden zum Teil nachgeprüft und 
kurz dargestellt. Für die quantitativen Untersuchungen wurden die 
Methoden von BURRELL und PHıLıps zur colorimetrischen Bestimmung 
von Nitrat und von Strowp zur Bestimmung von Nitrat und Nitrit 
nach Reduktion zu Ammoniak verwendet. Beide Methoden wurden 
weitgehend modifiziert. 
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2. Bezüglich des Verhaltens gegen Nitrate lassen sich zwei extreme 
Pflanzengruppen unterscheiden: nitratspeichernde und nitratarme Pflan- 
zen. In Nitratspeicherern enthält der Stengel das meiste Nitrat, in 
Nitratarmen nimmt der Nitratgehalt von unten nach oben ab. 

3. Preßsaftversuche zeigten, daß Blätter und unterirdische Reserve- 
organe gegenüber dem Stengel ein bevorzugtes Reduktionsvermögen 
besitzen. Ebenso reduzierten Preßsäfte aus nitratarmen Pflanzen Nitrat 
besser als solche aus nitratreichen. Hoher Nitratgehalt ist ein Zeichen 
für geringe Reduktionsintensität und umgekehrt. 

4. Die untersuchten jungen Organe oder Organteile enthielten weniger 
Nitrat als die alten. Auch die ganze Pflanze zeigt während ihres Lebens 
eine Zunahme des Nitratgehaltes. 

5. Der Nitratgehalt der Pflanzen während eines Tages (Tagesvaria- 
tion) unterliegt den Einflüssen von Belichtung und Transpiration. 

6. Unter physiologisch normalen Bedingungen konnte nicht bewiesen 
werden, daß dieser Lichteinfluß ein direkter ist. Doch ist bei Einwir- 
kung auch des u-violetten Strahlenbereiches des Sonnenlichtes in den 
Pflanzen der absolute Nitratgehalt durchgehend geringer als bei Fehlen 
dieser Strahlen. Damit wird ein fördernder Einfluß wenigstens auf die 
erste Stufe des Nitratreduktionsvorganges wahrscheinlich gemacht. Eine 
direkte Beweisführung war wegen der gleichzeitigen Steigerung des 
Wachstums, die auf einen auch andere Stoffwechselvorgänge (Protein- 
synthese) fördernden Einfluß des u-violetten Lichtes schließen läßt, 
nicht durchführbar. Auch die Transpiration und damit die Zufuhr neuen 
Nitrats ist in Pflanzen unter u-violettdurchlässigem Glas gegenüber 
solchen unter Fensterglas erhöht. Diese Tatsache läßt im Verein mit 
dem niedrigeren Nitratgehalt dieser Pflanzen ebenfalls auf eine leb- 
haftere Reduktionstätigkeit bei zusätzlich u-violetter Bestrahlung 
schließen. 

7. Bei Ernährung ausschließlich durch Kohlehydrate verbrauchen 
auch Speicherpflanzen ihr Nitrat vollständig. Innerhalb der Zuckerrübe 
speichern nur die zentralen Regionen reichlich Nitrat, in denen nach 
RUHLAND eine Invertasewirkung nicht festzustellen war. 

8. Auf Speicherpflanzen wirkt eine N-Darbietung ausschließlich in 
Form von Ammonsalzen besonders giftig. 

9. Erhöhter Nitritgehalt einer Pflanze oder eines Pflanzenorgans 
deutet auf herabgesetzte Reduktionsintensität, in Preßsäften dagegen 
beweist er nur eine zugunsten des ersten Teilvorganges (Nitrat /Nitrit) 
veränderte Massenwirkung. 

10. Der Reduktionsvorgang verläuft optimal bei einem py = etwa 7,6. 
Bei Zugabe von Kaliumnitrat erhöht sich der pq von Preßsäften. Der 
durchschnittliche py der untersuchten Speicherpflanzen war höher als 
der nitratarmer Arten. 











118 W. Dittrich: Zur Physiologie des Nitratumsatzes in höheren Pflanzen 


11. In Preßsäften wurde durch Beseitigung der geformten Zellrück- 
stände (also durch Oberflächenverminderung) die Reduktionstätigkeit 
herabgesetzt. Durch 10-* mol. HCN wurde sie ganz unterbunden. Auch 
bei der Nitratreduktion in Preßsäften sind also Schwermetalle kataly- 
tisch wirksam. 

12. Der im Frühjahr emporsteigende Birkensaft zeigte keine Nitrat- 
reduktionsfähigkeit. Dieser Befund läßt sich nach 11 mit der Abwesen- 
heit geformter Zellrückstände erklären, anderseits weist er auch auf 
das Fehlen nitratreduzierender Ektoenzyme in diesem Safte hin. 

13. Bei Erhöhung oder Erniedrigung des Nitratumsatzes während des 
Reduktionsvorgangesin Futterrübenpreßsaft trat auch eineentsprechende 
Veränderung der H-Ionenkonzentration ein. Da sich die Abhängigkeit 
des Umsatzes vom py bei allen Fermentprozessen findet, besteht die 
Möglichkeit, daß die Nitratreduktion in Preßsäften unter anderem mit 
enzymatischen Vorgängen in Beziehung steht. 

14. In Haaren von Chenopodiaceen wurde eine Abhängigkeit des 
Nitratgehaltes von Alter und Standort festgestellt, eine Einwirkung 
vom Licht und indirekt von der Transpiration wahrscheinlich gemacht. 
Diese Trichome reagieren schwach alkalisch. Es gelang trotzdem zu- 
nächst nicht, eine Nitratreduktion in ihnen selbst nachzuweisen, doch 
bei Zuführung reduzierender Zucker trat auch hier die Reduktion sofort 
ein. 


Die vorliegende Arbeit ist in der Zeit vom Winter 1927/28 bis zum 
Winter 1929/30 im Botanischen Institut der Universität Leipzig mit 
dankenswerter Unterstützung der Notgemeinschaft der Deutschen W issen- 
schaft entstanden. Die Anregung zu ihr ging von meinem hochverehrten 
Lehrer, Herrn Professor Dr. RUHLAND, aus. Ihm sowohl wie Herrn Privat- 
dozenten Dr. ULLRICH möchte ich für ihre mannigfache Förderung und 
Unterstützung auch an dieser Stelle ergebenst danken. 
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(Aus dem Botanischen Laboratorium des Odessaer Instituts für Volksbildung.) 


DIE LEITUNG DES CHEMOTROPISCHEN REIZES 
VON DER WURZEL EINER PFLANZE AUF DIE WURZEL 
EINER ANDEREN. 


Von 
A. IWANOWSKAJA. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Juni 1930.) 


Als häufigstes Objekt bei Versuchen über die Leitung tropistischer 
Reize wird die Koleoptile des Avena-keimlings verwendet. Bekanntlich 
antwortet diese mit deutlich ausgeprägten Krümmungen auf photo-, geo- 
und traumatotropische Reize. Nach Cx. Darwın! und W. RoTHERT? 
dient lediglich die äußerste, 11/.—2 mm lange Spitze der Avena-Koleo- 
ptile als Perzeptionsorgan, während die durch den perzipierten Reiz aus- 
gelöste Krümmung an dem basalen Teile der Koleoptile vor sich geht. 
Später wurde die Möglichkeit einer derartigen Reizleitung für die Wurzeln 
und Stengel festgestellt. So sind nach Tu. M. PoroDKo ® bei den Wurzeln 
von Lupinus albus nur 1—2 mm der Spitze für einen chemotropischen 
Reiz empfänglich, die Krümmung aber greift auch auf die Wachstums- 
zone über. 

BoysEN-JENSEN*, der mit Avena-Koleoptilen arbeitete, fand, daß die 
Leitung des phototropischen Reizes von der Spitze zur Basis auch dann 
beobachtet wird, wenn der normale, aus lebenden intakten Zellen be- 
stehende Konnex zwischen ihnen unterbrochen wird. Avena-Koleo- 
ptilen mit abgeschnittener und von neuem aufgesetzter Spitze führten bei 
einseitiger Belichtung der Spitze phototropische Krümmungen aus. In 
Paars5 Versuchen fanden phototropische Krümmungen dekapitierter 
Avena-Koleoptilen bei einseitiger Belichtung der ihnen aufgesetzten 
Spitzen auch dann statt, wenn zwischen Spitze und Stumpf ein 
mit Gelatine durchtränktes, 0,05—0,1 mm breites Scheibchen aus spa- 


1 Darwın: The power of movement in plants (1880). 

2 RoTHERT: Über Heliotropismus. Cohns Beitr. Biol. Pflanz. 7 (1896). 
3 Poropko, Tu. M.: Jb. f. wiss. Bot. 64 (1915). 

4 BoysEn-JENsEN: Biol. Zbl. 45 (1913). 

5 Paar, A.: Jb. f. wiss. Bot. 58 (1918). 
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nischem Rohr (Calamus) gesteckt wurde. War das Rohrscheibchen statt 
mit Gelatine, die eine Diffusion möglich macht, mit Kakaobutter, die eine 
solche unterbindet, durchtränkt, so blieben die Krümmungen aus. Offen- 
bar hängt die Reizleitung mit der Diffusion eines Stoffes von der Per- 
zeptionsstelle nach der Reaktionszone zusammen. In den Versuchen von 
STARK u. DRECHSEL' reagierten dekapitierte Koleoptilen von Avena, 
Hordeum, Secale und Triticum phototropisch bei einseitiger Belichtung 
der ihnen aufgesetzten Spitze, auch wenn letztere von einer anderen 
Koleoptile derselben oder einer anderen Pflanzenart, ja sogar einer ande- 
ren Gattung genommen wurde. Der Prozentsatz der Reaktionen ist am 
größten (41,5%), wenn die Spitze auf ihre eigene Basis aufgesetzt wird, 
überträgt man sie auf eine fremde Koleoptile derselben Spezies, so nimmt 
der Prozentsatz der Reaktionen ab (32,2% ); beim Überschreiten der Art- 
grenze ergibt sich bei der Kombination verschiedener Arten einer Gat- 
tung, z. B. Avena sativa und A. orientalis (21,2%) und bei der Kombi- 
nation verschiedener Gattungen, z.B. Triticum und Secale (21,1%), eine 
Anzahl von Reaktionen. STARK, der das Zustandekommen von Krüm- 
mungen der beschatteten Koleoptilen mit der Diffusion von Reizstoffen, 
die sich in der einseitig beschatteten Spitze bilden, in Zusammenhang 
bringt, nimmt an, daß letztere zwar nicht absolut, aber relativ spezi- 
fisch sind. Am besten wirken sie sich bei Wanderungen innerhalb des- 
selben Exemplars aus; ihre Wirkung wird wahrscheinlich mit der Ver- 
änderung ihrer chemischen Struktur abgeschwächt, je nachdem sie in 
fremden Individuen, Arten und Gattungen zu wandern gezwungen 
werden. 

Bekanntlich sind Avena-Koleoptilen einige Zeit lang’ nach der De- 
kapitierung nicht imstande, auf geotropische Reizung zu reagieren; setzt 
man ihnen aber ihre eigene Spitze (BoYsEn-JENSEN)? oder sogar eine 
Wurzelspitze von Zea Mays auf (CHOLODNY)?, so gewinnen sie die geo- 
tropische Krümmungsfähigkeit wieder. In Snows‘ Versuchen wurde das 
geotropische Krümmungsvermögen dekapitierter Wurzeln von Vicia 
Faba durch Aufkleben ihrer Spitzen mit Gelatine wieder hergestellt ; nach 
CHoLopNYs5 Beobachtungen führten dekapitierte Wurzeln von Lupinus 
albus mit aufgesetzten Wurzelspitzen von Zea Mays geotropische Krüm- 
mungen aus, und dekapitierte Zea Mays-Wurzeln mit aufgesetzten eige- 
nen Spitzen reagierten auf Geoinduktion schwächer als mit aufgesetzten 
Spitzen von Zea Mays-Koleoptilen. Somit darf man wohl kaum von einer 
Spezifität der Stoffe reden, die, von der Spitze diffundierend, ein unregel- 


1 STARK, P. u. DRECHSEL, O.: Jb. f. wiss. Bot. 61 (1922). 
2 BoysEen-JENSEN: Biol. Zbl. 45 (1913). 

3 CHOLODNY, N. G.: J. Soc. Bot. Russ. 13 (1928). 

4 Snow: Ann. of Bot. 37 (1923). 

5 CHOLODNY: Ber. dtsch. bot. Ges. 42 (1924). 
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mäßiges Wachstum der Flanken des Organs und dessen geotropische 
Krümmung auslösen. 

Starks! Untersuchung über die Leitung des traumatotropischen 
Reizes bei der Kombinierung von Koleoptilspitze und -stumpf der Gras- 
keimlinge verschiedener Individuen, Arten und Gattungen zeigte eine 
regelmäßige Verminderung des Versuchserfolges in dem Maße, wie mehr 
und mehr systematisch einander fernstehende Formen kombiniert werden: 


Spitze auf ihrer eigenen Basis .......... gelungene Versuche 77% 

à „ einem anderen Individuum derselben Art u = 63% 

be „ einer anderen Art derselben Gattung . . i > 52% 
dé » einer anderen Gattung derselben Unter- 

PA PET = * 32% 

po „ einer Gattung einer anderen Unterfamilie . mn = 17% 


Daher spricht STARK von einer Spezifität der Wundstoffe, die nach 
seiner Ansicht die Leitung des traumatotropischen Reizes von der durch 
Einschnitte oder durch Ätzung gereizten Spitze nach der Koleoptilbasis 
bedingen. Die gleichmäßige Abschwächung der Wirkung dieser Stoffe 
erklärt STARK damit, daß sie zu einer bestimmten chemischen Gruppe ge- 
hören; die Veränderung in deren Molekül ist unbedeutend bei nahen 
Formen und nimmt mit der Abschwächung der systematischen Ver- 
wandtschaft zu. 

In Snows? Versuchen führten dekapitierte Wurzeln von Vicia Faba, 
denen Spitzen mit Gelatine aufgeklebt waren, traumatotropische Krüm- 
mungen aus, wenn die Spitze durch Berührung mit einem heißen Glas- 
stäbchen gereizt wurde. Von 25 Wurzeln reagierten 16 mit Krümmungen 
von 5—30°, der durchschnittliche Krümmungswinkel betrug 151/,9. Bei 
Snow ist keine Kontrolle zu diesem Versuche angegeben, obwohl es an- 
gesichts der geringen Größe der Krümmungen von Belang gewesen 
wäre, das Verhalten von Wurzeln mit aufgesetzten, nicht gereizten 
Spitzen zu verfolgen. In meinen früheren Versuchen® reagierten chemo- 
tropisch die dekapitierten Wurzeln von Lupinus albus mit aufgeklebter 
Spitze, auf deren ersten Millimeter ein (1 qmm großes) Stückchen mit 
0,05 m U0,(C,H;0,),- oder 0,2 m Fe,(C,H;0,),-Lösung getränktes schwe- 
disches Filtrierpapier gelangte. Bei den Kontrollwurzeln wurde das Fil- 
trierpapier mit destilliertem Wasser befeuchtet. Bei einem der Versuche 
reagierten 20 Wurzeln von 21, der durchschnittliche Krümmungswinkel 
betrug 44,59, die meisten Wurzeln wiesen nach der 8. Versuchsstunde 
Krümmungen von 30—90° auf, bei der Hälfte der Kontrollwurzeln, die 
gewöhnlich ungekrümmt bleiben, wurden Krümmungen von 10—30° be- 
obachtet. 


1 STARK, P.: Jb. f. wiss. Bot. 60 (1921). 
2 Snow: Ann. of Bot. 88 (1924). 
3 IWANOWSKAJA: Planta 8, 373—374 (1929). 
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Da ich chemotropische Lösungen von starker Konzentration ver- 
wendete, so konnte sich zu dem chemotropischen Reize der Spitze auch 
ein traumatotropischer gesellen. Dank der großen Ansprechungsfähig- 
keit der dekapitierten Wurzeln von Lupinus albus auf einen Reiz, der 
ihnen von einer aufgesetzten Spitze hergeleitet wird, ist es mir gelungen, 
eine deutlichere Reaktion bei solchen Versuchen zu beobachten als in dem 
von Snow angeführten Versuche mit Vicia Faba-Wurzeln. 

Vorliegende Untersuchung hatte zur Aufgabe, nachstehende Fragen 
zu beantworten: 1. Findet eine der beschriebenen gleiche Leitung eines 
chemotropischen Reizes bei dekapitierten Wurzeln anderer Pflanzen von 
der ihnen aufgesetzten eigenen Spitze statt? 2. Ist die Leitung eines 
chemotropischen Reizes von der Spitze eines Individuums einer Art nach 
der dekapitierten Wurzel eines anderen Individuums derselben Art, einer 
anderen Art, Gattung, Familie möglich? 3. Sind die Stoffe, deren Diffu- 
sion von der gereizten Spitze in die Wachstumszone ungleichmäßiges 
Wachstum der Flanken hervorruft, so daß gerade eine chemotropische 
Wurzelkrümmung auftritt, spezifisch ? 


I. Leitung des chemotropischen Reizes bei dekapitierten Wurzeln 
mit aufgesetzter eigener Spitze. 

Ich wendete die in meiner oben erwähnten Arbeit beschriebene Me- 
thodik an. Als Versuchsobjekte dienten Keimlingswurzeln aus Samen 
von Phaseolus multiflorus, Ph. vulgaris, Pisum sativum, Soja hispida, Ri- 
cinus communis und Cucurbita Pepo, die auf gewöhnliche Weise in feuch- 
ten Sägespänen zur Keimung gebracht worden waren. 

Zunächst hatte ich festzustellen, ob und wie stark die Wurzeln der 
Keimlinge der genannten Pflanzen chemotropisch reagieren. Zu diesem 
Zwecke brachte ich am ersten Millimeter der Wurzelspitze ein Stückchen 
Fließpapier mit 0,05 m UO;(C:H302)2- oder 0,2 m Fe,(C,H,0,)s-Lösung, bei 
der Kontrolle mit destilliertem Wasser befeuchtetes schwedisches Filtrier- 
papier an. Es ergab sich, daß die Wurzeln sämtlicher erwähnten Arten sehr 
empfindlich für den chemotropischen Reiz sind. 11/,—2 Stunden nach 
Beginn des Versuches treten bei t — 19—20° C (diese Temperatur wurde 
bei allen Versuchen eingehalten) an allen Wurzeln deutliche negativ 
chemotropische Krümmungen in die Erscheinung, die nach 5 Stunden 
90—130° (z. B. bei Pisum sativum, Cucurbita Pepo) erreichen. Die bei den 
Kontrollwurzeln selten zustandekommenden Kriimmungen schreiten 
nicht iiber 10—20° hinaus. Nun konnte ich Versuche anstellen zur 
Klärung der Möglichkeit der Leitung des chemotropischen Reizes nach 
der dekapitierten Wurzel von der von derselben abgeschnittenen und ihr 
wieder aufgesetzten Spitze. Ich schnitt 2 mm der Spitze ab, klebte sie 
wieder auf die dekapitierte Wurzel mit 10%iger Gelatinelösung auf, reizte 
den ersten Millimeter in üblicher Weise stets so, daß die Krümmungen in 
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einer zur Nutationsebene senkrechten Ebene sich vollzogen; darauf 
kamen die Keimlinge in feuchte Kammern. 2:/,—3 Stunden nach der 
Reizung erscheinen bei 80—90% der Wurzeln sämtlicher oben erwähnter 
Arten merkliche negativ chemotropische Kriimmungen, die nach 6 Stun- 
den zwischen 10—45° schwanken. Die mittlere Größe der Krümmung 
beträgt 25—30°. 

Obwohl die Reaktion hier im Vergleich zur chemotropischen intakter 
Wurzeln geschwächt ist, unterliegt es immerhin keinem Zweifel, daß eine 
Reizleitung vonder Spitzenach der Wachstumszoneder Wurzel stattfindet, 
da die Kontrollwurzeln, deren aufgesetzte Spitzen nicht gereizt werden oder 
auf welche mit destilliertem Wasser befeuchtete Filtrierpapierblättchen 
aufgelegt werden, in der Regel keine Krümmung erkennen lassen. Ver- 
einzelte, bei den Kontrollwurzeln vorkommende Krümmungen in der 
Nutationsebene schreiten nicht über 10—20° hinaus. Sicherlich bewirken 
die von der gereizten Spitze ausgeschiedenen Stoffe (nicht aber die zur Rei- 
zung der Spitze dienende chemotropische Lösung) !, wenn sie in die Wachs- 
tumszone ihrer eigenen Wurzel gelangen, dort ein ungleiches Wachstum der 
entgegengesetzten Flanken, was dann zur Krümmung der Wurzel führt. 


II. Leitung des chemotropischen Reizes bei dekapitierten Wurzeln 
mit ihnen aufgesetzter fremder Spitze. 

In den weiteren Versuchen beabsichtigte ich zu ermitteln, ob eine 
dekapitierte Wurzel auf Stoffe reagiert, die von einer chemotropisch ge- 
reizten, ihr aufgesetzten Spitze einer an- 
deren Wurzel herströmen. Als geeignet 
zu solchen Versuchen erweisen sich die 
Wurzeln der Keimlinge von Lupinus 
albus, Lupinus angustifolius, Phaseolus 
multiflorus, Phaseolus vulgaris, Soja 
hispida, Cucurbita Pepo und Ricinus 
communis. Für den guten Erfolg des 
Versuches ist es wichtig, daß der basale 
Durchmesser der abgeschnittenen Spitze 
demjenigender Wurzel, auf die die Spitze 
gelangt, entspreche. Von den zahlrei- 
a Min chen gelungenen Kombinationen (siehe 
Abb. 1. Lupinus albus auf Phaseolus  Abb. 1) dekapitierter Wurzeln, die ich 


ultiflorus. 6 Stunden nach erfolgter . ons. + os 
" ’ Reizung. ” erhielt, will ich nur einige hervorheben. 


1. Dekapitierte Wurzel mit aufgesetzter Spitze eines anderen 
Individuums derselben Art. 


A. Die Spitze einer Wurzel von Lupinus albus kam auf eine andere 
dekapitierte Lupinusalbus-Wurzel. 21/,—3 Stunden nach der Reizung der 


1 IWANOWSKAJA: Planta 8, 379— 381 (1929). 
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Spitze treten negativ chemotropische Krümmungen auf, die nach 
6 Stunden 80—90° erreichen. Von 49 Wurzeln führten 47 (96%) nach 
6 Stunden negativ chemotropische Krümmungen aus, der Mittelwert des 
Deklinationswinkels von der Senkrechten betrug — 38,9 +3,40; zwei Wur- 
zeln blieben ungekrümmt. Die Kontrollwurzeln wuchsen schief unter 
einem Winkel von 10—15°, ohne sich zu krümmen. Zugleich wurden 
Versuche über die Reizung von Lupinus albus-Wurzeln mit aufgesetzter 
eigener Spitze wiederholt. Von 35 Wurzeln reagierten 34 (97%), durch- 
schnittlicher Krümmungswinkel = — 48,2 + 3,50, eine Wurzel blieb 
gerade. - 

B. Von 20 dekapitierten Cucurbita Pepo-Wurzeln mit eigener Spitze 
reagierten 18 (90%) negativ chemotropisch; durchschnittlicher Krüm- 
mungswinkel = —27,3+1,70; zwei Wurzeln wiesen keine Krümmungen 
auf. Bei den dekapitierten Kontrollwurzeln von Cucurbita Pepo mit auf- 
gesetzter, nicht gereizter eigener oder fremder, gleichgültig von welcher 
Pflanze stammender Wurzelspitze habe ich keine Krümmungen be- 
obachtet. 

Von 17 Cucurbita Pepo-Wurzeln mit aufgesetzter Spitze einer anderen 
Cucurbita Pepo-Wurzel krümmten sich 16 (94%); durchschnittlicher 
Krümmungswinkel = —26,3 +2,50; eine Wurzel reagierte nicht. 


2. Spitze und dekapitierte Wurzel gehören zu zwei verschiedenen Arten 
derselben Gattung. 

Von 35 Wurzeln von Lupinus albus mit aufgesetzter Spitze von Lu- 
pinus angustifolius (der Kürze halber kann diese Kombination mit 
Lupinus angustifolius A : 0). r 

Lidl bezeichnet werden) reagierten 33 (94%); durch 
schnittlicher Krümmungswinkel — —39,7 +3,30; zwei Wurzeln wiesen 


keine Krümmung auf. Die Mehrzahl der Kontrollwurzeln blieben gerade, 
vereinzelte schwache Kriimmungen in der Nutationsebene. 





3. Spitze und dekapitierte Wurzel gehören zu zwei verschiedenen 
Gattungen einer Familie. 
A. Von 24 Lupinus albus-Wurzeln mit Pisum sativum-Spitzen 


a | reagierten 20 (83%); durchschnittlicher Krümmungs- 
winkel = —29,8+1,59; 4 Wurzeln blieben gerade. Die Kontrollwurzeln 
wiesen keine Krümmungen auf. 

B. Von 19 Lupinus albus-Wurzeln mit Phaseolus muitiflorus-Spitzen 
( Phaseolus murfeerus ) reagierten 13 (68%); durchschnittlicher Krüm- 
net = —21,9+2,1°; 6 gerade Wurzeln. Ungekrümmt blieben 


auch die Kontrollwurzeln. 
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4. Spitze und dekapitierte Wurzel gehören zu verschiedenen Familien. 
A. Von 27 Lupinus albus-Wurzeln mit Cucurbita Pepo-Spitzen 
er ) reagierten 21 (81%); durchschnittlicher Krümmungs- 
winkel = —24,5 +2,20, 6 Wurzeln ohne Kriimmungen. 
B. Von 29 Wurzeln von Cucurbita Pepo mit Zea Mays-Spitzen 
Zea Mays \ 
(sin Fos) 
reagierten 26 (90%); durchschnittlicher Kriimmungswinkel — —22,5 
+1,3°, 3 gerade Wurzeln (Abb. 2). 
C. Von 26 Cucurbita Pepo-Wurzeln mit Lupinus albus-Spitzen 
( ~ en en] reagierten 22 (85%); durchschnittlicher Krümmungs- 
winkel = —23,6 +1,90, 4 gerade Wurzeln. 








a b c d e f 
Abb. 2. Zea Mays auf Cucurbita Pepo. 31/2 Stunden nach der Reizung. b und c Kontrollwurzeln. 


Unsere Versuchsergebnisse lassen sich in Tabelle 1 und 2 zusammen- 
fassen. 

Somit zeigen diese Versuche, daß die Wurzel auf einen von der Spitze 
hergeleiteten Reiz selbst dann mit einer Krümmung antwortet, wenn in 
systematischer Hinsicht weit voneinander entfernte Formen kombiniert 
werden. Die Vergleichung der Reaktion bei den Kombinationen der 
Tabellen 1 und 2 läßt einen Unterschied im Verhalten zwischen dekapi- 
tierten Lupinus albus- und Cucurbita Pepo-Wurzeln mit aufgesetzten 
Spitzen erkennen. Obwohl die intakten Wurzeln beider Arten auf 
chemotropische Reizung fast gleichstark reagieren (5 Stunden nach er- 
folgter Reizung erreichten die Krümmungen bei Lupinus albus-Wurzeln 
—90—100° und bei Cucurbita Pepo-Wurzeln —90—130°), schwächen 
Schneiden und Aufkleben der Spitze die Reaktion bei den Cucurbita Pepo- 
Wurzeln starker ab als bei Lwpinus albus-Wurzeln. Bei Cucurbita Pepo- 











von der Wurzel einer Pflanze auf die Wurzel einer anderen. 129 


Wurzeln mit aufgesetzter eigener Spitze übersteigen die Krümmungen 
6 Stunden nach erfolgter Reizung nicht —40°, indes bei Lupinus albus- 
Wurzeln mehr als die Hälfte der gereizten Wurzeln mit aufgesetzter 
eigener Spitze Krümmungen über —40° ausführen ; letztere können —90° 
erreichen. 

Es reagiert ferner die dekapitierte Cucurbita Pepo-Wurzel auf die von 
der aufgesetzten gereizten Spitze herströmenden Stoffe fast gleichstark, 
unabhängig davon, ob ihr die eigene Spitze oder die einer anderen Wurzel 
derselben Art oder sogar einer anderen Familie aufgesetzt wird. Dieses 
Verhalten der Cucurbita Pepo-Wurzeln läßt die Spezifität der Stoffe, 
deren Diffusion von der gereizten Spitze zur Wachstumszone die Wurzel- 
krümmung bedingt, als zweifelhaft erscheinen. Bei den Lupinus albus- 
Wurzeln können solche Stoffe höchstens für eine Gattung, nicht aber für 
eine Art spezifisch sein, da die Reaktion der dekapitierten Wurzel fast 
nicht abgeschwächt wird, wenn statt der eigenen Spitze die einer anderen 
Wurzel derselben Art oder einer anderen Art derselben Gattung auf- 
gesetzt wird. Nur beim Überschreiten der Gattungsgrenze, beim Be- 
setzen der dekapitierten Lupinus albus-Wurzel mit der Wurzelspitze einer 
anderen Gattung oder Familie wird die Reaktion zusehends schwächer, 
es vermindert sich der Mittelwert der Krümmungen und die Zahl der 
nicht reagierenden geradebleibenden Wurzeln nimmt zu. 

Die Krümmung einer dekapitierten Wurzel läßt sich auch durch Auf- 
setzen der Spitze von einer bereits chemotropisch gereizten Wurzel aus- 
lösen. Ein Teil der Versuchswurzeln wird in üblicher Weise durch An- 
bringen von mit Chemotropikumlösung befeuchtetem Papier an dem 
ersten Millimeter der Spitze gereizt. Bei den anderen Wurzeln werden 
2 mm der Spitze abgeschnitten und auf der dekapitierten Wurzel belassen ; 
die aus dem Schnitte heraustretende Flüssigkeit wird mittels Filtrier- 
papier entfernt. Nach 1—1!/, Stunden werden die Spitzen von diesen 
Wurzeln abgenommen; auf die mit Filtrierpapier getrockneten Schnitt- 
oberflächen werden die von den Wurzeln der ersten Partie abgeschnitte- 
nen Spitzen, die schon 1 1/,—2 Stunden lang chemotropisch gereizt waren, 
mittels Gelatine aufgeklebt. Nach gut gelungener Operation (d. h. wenn 
das Papier mit dem Chemotropikum sich nicht verschoben hat) treten 
bereits nach 11/,—2 Stunden negative chemotropische Krümmungen in 
die Erscheinung. Das Aufsetzen einer gereizten Spitze habe ich bei Kom- 
binationen von Lupinus albus mit Lupinus angustifolius, Pisum sativum, 
Phaseolus multiflorus anzuwenden versucht. Sämtliche Versuche ergaben 
gute Resultate. Es reagierten 90—100% der Wurzeln. Die Kriimmungen 
waren nicht schwächer als in den Versuchen, in welchen die Reizung nach 
dem Aufsetzen der Spitze geschah. 


Planta Bd. 12. 
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Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. Dekapitierte Wurzeln von Pisum sativum, Phaseolus multiflorus, 
Phaseolus vulgaris, Soja hispida, Ricinus communis, Cucurbita Pepo rea- 
gieren auf eine chemotropische Reizung der ihnen aufgesetzten eigenen 
Spitze. 

2. Der chemotropische Reiz kann von der aufgesetzten Spitze nicht 
allein nach der dekapitierten Wurzel desselben Individuums, sondern 
auch nach derjenigen eines anderen, sei es zur gleichen oder zu einer 
anderen Art, Gattung, Familie gehörenden geleitet werden. 

3. Die Stoffe, mit deren Diffusion die Leitung des chemotropischen 
Reizes verbunden ist, sind für die Art unspezifisch. 

4. Eine dekapitierte Wurzel antwortet mit chemotropischer Krüm- 
mung auf das Aufsetzen der von einer anderen vorher chemotropisch ge- 
reizten Wurzel derselben Art abgeschnittenen Spitze. 





Es ist mir eine angenehme Pflicht, Herrn Professor TH. M. PoRoDKO 


für sein ständiges Entgegenkommen bei Ausführung der vorliegenden 
Arbeit hier Dank zu sagen. 








(Aus dem Timiriasew-Forschungsinstitut in Moskau.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE ROLLE UND BEDEUTUNG 
DER CHINASÄURE IN HÖHEREN PFLANZEN. 


“Von 
ALEXANDER KIESEL. 
(Eingegangen am 29. Juli 1930.) 


In der vorhergehenden Abhandlung über ‚die Chinasäure als Stoff- 
wechselprodukt in jungen Zweigtrieben von Picea excelsa‘‘! wurden wei- 
tere Untersuchungen über die Beteiligung der Chinasäure im Stoffumsatz 
höherer Pflanzen in Aussicht gestellt. Trotzdem nur ein Teil der ge- 
planten Arbeit zum Abschluß gekommen ist, scheint es mir dennoch 
lohnend, die festgestellten Tatsachen bekannt zu geben. 

An erster Stelle wurden die Veränderungen der Chinasäuremengen in 
demselben Objekte, d. h. im Zuwachs der laufenden Vegetationsperiode, 
studiert, da ja schon von G. TANRET? die Abhängigkeit des Chinasäure- 
gehaltes in den Nadeln von Cedrus Libani Lau». von der Jahreszeit und 
in den Nadeln von Larix europaea DC. vom Standorte (Höhe über dem 
Meere) angezeigt wurde. Während die Nadeln der Libanonzeder in der 
Nähe von Paris im Juli 0,5% Chinasäure, auf Trockengewicht berechnet, 
enthielten, entsprach der Gehalt im Dezember 0,2%. Zur gleichen Jahres- 
zeit (Juli) enthielten die Nadeln der Lärche in Fontainebleau 0,35%, in 
den Alpen, 1800 m über der Meeresfläche, 0,5%. Bei der relativ geringen 
Menge der hier aufgefundenen Chinasäure, deren quantitative Abtren- 
nung wohl noch in Frage kam, kann die angegebene Differenz nicht hoch 
genug erscheinen, um mit dem genannten Autor irgendwelche sicheren 
Schlußfolgerungen zu ziehen. 

Weiterhin wurde versucht, durch gleichzeitige Bestimmung der Kohle- 
hydrate einige Beziehungen zwischen Chinasäure und Kohlehydraten 
aufzufinden, um der Frage über das wahrscheinliche Entstehen der 
Chinasäure aus Kohlehydraten oder aus ganz primären Assimilations- 
produkten etwas näher zu kommen. Es wurde schon in der ersten Ab- 
handlung die Vermutung geäußert, daß die Entstehung der in mehreren 
bekannten Fällen massenhaft erzeugten Chinasäure ‚einem viel allge- 


1 Kreset, A.: Planta 6, 519 (1928). 
2 C. r. Acad. Sci. Paris 172, 234 (1921). 
9* 
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meineren und physiologisch deshalb auch viel wichtigeren Vorgang zu- 
zuschreiben“ sei und sie selbst „nicht als Produkt eines ganz spezifisch 
gerichteten und nebensächlichen Stoffwechsels zu betrachten“ ist. 
Gleichzeitig mußte auch die Frage über die Verwertung der Chinasäure 
als Atmungsmaterial im Vergleich zu den Kohlehydraten gestellt werden, 
besonders da doch diese Frage für Pilz- und Bakterienkulturen bei künst- 
licher Zufuhr scheinbar schon gelöst ist!. Die annähernde Gleichwertig- 
keit von Kohlehydraten und Chinasäure als Energie- und Bauquelle 
mußte also auch dann für wahrscheinlich gelten, wenn diese Körper im 
Organismus selbst produziert werden und nicht erst von außen zugeführt 
werden müssen. 

Es herrscht in den physiologischen Arbeiten noch immer die Tendenz 
die Kohlenstoffbilanz im Stoffwechsel hauptsächlich nur auf Grund der 
vorhandenen, leicht mobilisierbaren Kohlehydrate und Fette zu ziehen. 
Doch ist es wohl nicht zu bezweifeln, daß man bei dieser Beschränkung 
der beteiligten Stoffarten zu größeren Irrtümern verleitet werden kann. 
Die Pflanze enthält sicherlich noch eine ganze Reihe von Substanzen, 
deren Bedeutung im Stoffwechsel nicht weniger wichtig ist als die der 
Kohlehydrate und Fettsubstanzen. Mit gleichem Rechte, wie die beiden 
letztgenannten, könnten wohl die betreffenden Substanzen aus den 
ersten Assimilationsprodukten abgeleitet werden und vielfach die gleiche 
Rolle als Speicherungs- und sekundäres Assimilationsmaterial spielen. 
Im Stoffwechsel könnten sie, gleich Kohlehydraten und Fetten, ebenso 
leicht beweglich und umwandlungsfähig sein und mit diesen durch gegen- 
seitigen Übergang eng in Verbindung stehen. 

Als bestbekanntes Beispiel einer derartigen Körperklasse können 
die Kohlehydrat-Alkohole genannt werden, deren wichtigster und am 
meisten verbreiteter Vertreter in höheren und niederen Pflanzen der 
d-Mannit zu sein scheint. Es ist kaum zu bezweifeln, daß der Mannit 
äußerst leicht aus Kohlehydraten entstehen und in diese übergehen 
kann®, wobei er als deren Ersatz eine bedeutsame Rolle spielen muß. 
Für Pilze und Algen ist dies schon ganz allgemein anerkannt worden, 
und Kohlehydrat und Fettbestimmungen genügen hier nicht bei Bilanz- 
berechnungen. Das gleiche müßte vielfach auch für höhere Pflanzen 
gelten. 

Die Stellung der Chinasäure im Stoffwechsel muß eine ähnliche 
sein, wobei diese Säure zugleich durch ihren zyklischen Bau die deut- 


1 Nice, K.: Botan. Mitt. 3 (1881); Czarex, F.: Biochem. d. Pflanzen 3, 
126 (1921); vgl. Fußnote 1 auf S. 133. 

2 Literatur und Übersicht: OBATON, F.: Rev. gén. Bot. 41, 282, 365, 424, 
498, 555, 622 (1929), außerdem: WICHERS u. TOLLENS: J. Landw. 58, 101 (1910); 
ToLLeEns, B.: Ebenda 59, 429 (1911); ToLLess, B. u. BusoLp, E.: Ebenda 60, 393 
(1912); 61, 153 (1913); Kızser, A.: Hoppe-Seylers Z. 123, 257 (1923). 
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lichsten Beziehungen zu den aromatischen Körpern der Pflanze er- 
kennen läßt. Schon längst wurde auch die Frage nach der Rolle der 
Chinasäure als mögliche Übergangsstufe von den Kohlehydraten zu 
den vielzähligen sechsgliederige Ringe enthaltenden Pflanzenprodukten 
aufgeworfen!. Untersuchungen in der letztgenannten Richtung wurden 
einstweilen noch nicht angestellt und bleiben der künftigen Forschung 
vorbehalten. 


Die Chinasäure im Frühlingszuwachs der Fichtenzweige. 

In meiner früheren Abhandlung wurde der Chinasäuregehalt in den 
untersuchten jungen, im Juni von den Bäumen abgetrennten Zweig- 
trieben von Fichten auf nicht weniger als 10% der Trockensubstanz ge- 
schätzt. Nunmehr möchte ich die damals bekannt gemachten Tatsachen 
etwas erweitern und korrigieren, da späterhin das Material etwas ein- 
gehender untersucht wurde. 

Es muß zuerst auf die Unmöglichkeit einer ganz exakten quantita- 
tiven Bestimmung der Chinasäure als Kupfersalz hingewiesen werden, 
besonders wenn noch die nötige Erfahrung fehlt. Das folgte nämlich 
daraus, daß nach Erlangung größerer Erfahrung eine beträchtliche neue 
Menge von Chinasäure aus den von früher nachgebliebenen Mutterlaugen 
erhalten werden konnte?. Die früher angegebene Ausbeute aus 2400 g 
lufttrockenen entfetteten Fichtentrieben von 242 g Chinasäure muß nun- 
mehr mit 306,9 g ersetzt werden, was bei der Berechnung auf nicht ent- 
fettete Trockensubstanz 13,4% entspricht. 

Bei der geradezu erstaunlichen Menge Chinasäure ist es ganz natür- 
lich, dieser den mittlerweile bestimmten Kohlehydratgehalt desselben 
Materials gegenüberzustellen, und zwar berechnet in Prozenten der nicht 
entfetteten Trockensubstanz: 


Gesamtzucker als Glukose berechnet . . . . . . . . . 4,05% 
und zwar: Monosaccharide . . . . . . . . 0,62% 
en 0,37% 
agape a ua ita RE 2,88% 


1 Loew, O.: Ber. dtsch. chem. Ges. 14, 450 (1881); EMMERLING, O. u. ABDER- 
HALDEN, E.: Zbl. Bakter. II 10, 338 (1903); BuTKkEwItscH, W.: Biochem. Z. 145, 
(442) 1924; 159, 395 (1925). 

2 Bei größerem Gehalte an schleimigen oder kolloidalen Substanzen wird die 
sonst leichte Abscheidung des basischen Kupfersalzes der Chinasäure stark ver- 
hindert. Erst mit großer Mühe und großem Zeitaufwand gelingt es, die Ab- 
scheidung der Chinasäure aus den syrupösen Mutterlaugen einigermaßen voll- 
ständig zustande zu bringen. Trotzdem bleibt noch ein Teil zurück. Als gutes 
Hilfsmittel wäre eine Verflüssigung der hindernden Substanzen durch Säure- 
hydrolyse zu empfehlen, die aber die Frage nach dem freien oder gebundenen 
Zustand der Chinasäure offen läßt. Somit kann die Verflüssigung nur zur Kon- 
trolle dienen, ob nicht beträchtliche Mengen des Kupfersalzes an der Ausschei- 
dung verhindert waren, und so die annähernden Fehlergrenzen der Methodik 
bestimmen helfen. 
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Polysaccharide des Zellinhaltes .......2.... 2,33% 
und zwar: Dextrine mit starker Beimengung 


nähernden Verhältnis D. : P. = 7,3:1 . . . 0,96% 
SE andre 1,37% 
Polysaccharide der Zellwand . . . . . . . . . . . . 18,81% 
und zwar: Hemizellulosen . . . . . . . . 6,21% 
ee ee » 12,60% 


Die wenig am regen Stoffwechsel beteiligten Kohlehydrate der Wand- 
substanz beiseite lassend, erhalten wir an Kohlehydraten des Zellinhaltes, 
als Glukose berechnet, einen Gehalt von 6,64% , d. h. eine Menge, die nur 
etwa der Hälfte der vorgefundenen Chinasäure entspricht. Bei dieser 
Sachlage muß die für Pilz- und Bakterienkulturen öfters festgestellte 
leichte Verwendbarkeit der Chinasäure als Betriebs- und Baumaterial 
auch für die höheren Pflanzen äußerst wahrscheinlich erscheinen. Ein 
im folgenden beschriebener Versuch gibt dieser Annahme die nötige feste 


Grundlage. 


Da die Bestimmungen der Kohlehydrate in verschiedenster Weise ausgeführt 
werden, scheint es mir passend, in Kürze die angewendete und vorher ausge- 
prüfte Arbeitsweise anzugeben. Nach unvollständiger Entfettung durch kaltes, 
mehrfach frisch auf das fein zermalene Material im Scheidetrichter aufgegossenes 
und nach einigem Stehen abgelassenes Benzol wurde das Material nach Befreiung 
vom Benzol (Trockenschrank 40—50°) im Gewicht von etwa 4 g mit 82% Äthyl- 
alkohol dreimal je 30 Minuten lang ausgekocht. Dabei wurden alle Zuckerarten 
schon bei der ersten Behandlung in Lösung gebracht. Nach jeder Extraktion 
wurde scharf auf einem Glasfilter abgesogen. Die im Vakuum bei einer Wasser- 
badtemperatur von nicht über 35° vom Alkohol befreiten Extrakte wurden durch 
zweimaligen Zusatz von 10 ccm Wasser und jedesmaliges Abdestillieren im Va- 
kuum von den letzten Spuren Alkohol befreit und im übrig gebliebenen Syrup 
mit Petroläther, der später abgegossen wurde, die Reste der noch anwesenden 
Fettstoffe entfernt. Der trübe Syrup wurde mit Wasser verdünnt, die hindernden 
Beimengungen mit neutralem Bleiazetat ohne merklichen Überschuß gefällt, die 
geringen Mengen überschüssigen Bleies mit Natriumsulfat entfernt und die erhal- 
tene klare, schwach gelb gefärbte Lösung, die so abgemessen war, daß sie des 
Einengens nicht bedurfte (Inversionsgefahr!) in drei Teile geteilt, von denen der 
erste zur direkten Bestimmung des reduzierenden Zuckers (a), der zweite zur 
Rohrzuckerbestimmung nach HERZFELD (5 Minuten im Wasserbade von 67—70° 
bei 2% HCl) (b) und der dritte zur Maltosebestimmung (3 Stunden im kochenden 
Wasserbade bei 1% HCl) (c) verwendet wurden. Da Fruktose im letzten Falle zu 
etwa 10% (y) zerstört wird, so waren die Berechnungen der nach G. BERTRAND 
erhaltenen Analysenresultate die folgenden: 


Maltose = (c+y — b) 2 0,95; Rohrzucker = (b — a) - 0,95; 
Monosaccharide = [a — (c+y — b)]!. 


1 Bei der angegebenen Korrektion konnte nur die aus Rohrzucker entstandene 
Fruktose in Berechnung gebracht werden, da die Bestimmung der Ketosen nach 
der Differenz der nach BERTRANDs und WILLSTÄTTERS u. SCHUDELS Methode 
erhaltenen Zahlen recht unsichere Resultate liefert. Die sonst vorzügliche Me- 
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Dextrine, pentosehaltige Polysaccharide und Stärke wurden meist zusammen 
nach dem Diastaseverfahren bestimmt, wobei nach Wasserzusatz zum Rückstand 
aus den Alkoholextraktionen zur Verhinderung des Übergangs der Pektinstoffe 
nach der Zellwand statt der Verkleisterung der Stärke im kochenden Wasserbade 
nur ein Aufquellen der Stärke durch 1/,stündiges Erwärmen im nicht über 50° 
erwärmten Wasserbade angewendet wurde. Nach Zusatz der Diastaselösung mit 
bekanntem Polysaccharidgehalt, 24stündigem Stehenlassen bei 37—38° unter 
Toluolzusatz, Abtrennen des Rückstandes im früheren Glasfilter, wurde die re- 
sultierende Lösung 3 Stunden im kochenden Wasserbade bei 2%igem HCI-Gehalt 
erwärmt, wonach die übliche Bestimmung (nach Salzsä tfernung durch Zu- 
gabe von PbO, Zugabe von einigen Tropfen Bleiazetatlösung, Entbleien mit 
Na,S0, und entsprechendem Einengen bei schwach saurer Reaktion) vorgenom- 
men wurde. In zwei Fällen wurde eine weitere Differenzierung durchgeführt, 
indem zuerst eine Extraktion mit nicht erwärmtem Wasser und dann erst das 
Diastaseverfahren zur Anwendung kam. 

Der ungelöste Rest des Materials wurde 3 Stunden mit 2% HCl im kochenden 
Wasserbade erwärmt, wonach alle Hemizellulosen und anderen Zucker liefernden 
Substanzen der Zellwand verzuckert wurden. Der neue Rest wurde nach Trock- 
nen (50°) nach dem von A. Kızser und N. SEMIGANOWSKI! angegebenen Verfahren 
zur Zellulosebestimmung verwendet. 





Der Jahreswandel der Chinasäure in jungen Trieben der Fichte. 


Das eben besprochene, von früher stammende Material konnte nicht 
ganz einwandfrei sein, da es in der Sonne auf freien eisernen Dach- 
flächen getrocknet worden war. Einerseits konnte die Chinasäure wäh- 
rend dieses Trocknens fermentativen Einwirkungen ausgesetzt gewesen 
sein, ebenso wie auch die Kohlehydrate, andererseits konnte sie aber auch 
sekundär entstanden sein, was freilich bei ihrer aufgefundenen großen 
Menge wenig wahrscheinlich war. 

Um diesen Einwänden entgegenzutreten wurden die zur fortgesetzten 
Untersuchung zu verschiedenen Jahreszeiten gesammelten Zweigtriebe 
von Picea excelsa Link gleich nach dem Einsammeln im Kocuschen 
Dampfsterilisator ihrer aktiven Fermente beraubt und dann im Zimmer 
bei Zimmertemperatur getrocknet. 

Die angewendete Art der Fermentinaktivierung, die nur wenige Minuten 
braucht, wenn sie im vorgewärmten stark kochenden Sterilisator vorgenommen 
wird und das betreffende Material portionsweise und in lockeren Massen in diesen 
hineingebracht wird, um die Temperatur der Wasserdämpfe und des sich konden- 
sierenden Wassers nicht beträchtlich zu erniedrigen und den heißen Wasser- 
dämpfen freien Zutritt zum Innern der Pflanzenmasse zu gewähren, ist vielfach 
den anderen Arten der Fermentinaktivierung vorzuziehen, soweit es sich nicht 


thode von W. u. S. läßt sich bei der Untersuchung von Pflanzenextrakten meist 
nicht anwenden, da das Jod, trotz vorgenommener Reinigung der Extrakte 
durch Bleiazetat und Petroläther, durch nicht entfernte Substanzen mit Doppel- 
bindungen (Abhilfe durch Bestimmung des Jodbindungsvermögens in neutraler 
oder schwach saurer Lösung) und leicht durch Jod in alkalischer Lösung oxydier- 
bare unbekannte Körper ebenfalls verbraucht wird. 

1 Ber. dtsch. chem. Ges. 60, 333 (1927). 
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um sehr wasserreiche Objekte handelt, für die eine heiße Alkoholbehandlung mehr 
zu empfehlen ist, sofern sie nicht sogleich in Arbeit genommen werden können: 
bei größerem Wassergehalt ist der stark herausfließende Saft beim Aufbewahren 
des Materials recht hinderlich. 

In unserem Falle, wo es sich um die relativ wasserarmen Zweigtriebe von 
Picea excelsa handelte, leistete die genannte Arbeitsweise große Dienste: beim 
Herausbringen aus dem noch kochenden Sterilisator verdunstete das abge- 
tötete Material, besonders beim Hin- und Herbewegen, große Wassermengen 
und es blieben in der das Material enthaltenden Schale nur ganz geringe, 
nicht in Betracht kommende Spuren zurück!. Das Trocknen, Aufbewahren 
bis zur weiteren Untersuchung und alle Berechnungen auf Trockenmaterial 
schlossen sich leicht an. 

Im Vergleich mit den anderen Arten der Vorbereitung des Untersuchungs- 
materials hat das angewendete Verfahren mancherlei Vorteile. Das einwand- 
freie Verfahren mit Anwendung von heißem Alkohol ist bei größeren Sub- 
stanzmengen etwas kostspielig und bringt, außer den Schwierigkeiten der 
Trockensubstanzbestimmung, noch den Übelstand mit sich, daß das Extrakt 
und der Rückstand getrennt behandelt werden müssen. Das sehr übliche 
Abtôten und Trocknen im Trockenschrank bei 60—90° birgt viele Fehler- 
quellen in sich, unter denen die ungenügende Verhütung der sekundären Fer- 
mentwirkung wohl die größte ist. 

Zur Ver haulichung möge hier ein Beispiel mit den uns hier be- 
schäftigenden Fichtentrieben angeführt werden, wo in einem Falle (S) die 
Dampfabtötungsmethode, im anderen Falle (7) die Trockenschrankmethode 
angewendet wurde. Die Resultate der Analysen sind in Prozenten der Trocken- 
substanz berechnet. 











Mon bs Dextrine, Stärke | Hemizellulosen 
charide Rohrzucker| Maltose und ähnliche |undähnlicheKör- | Zellulose 
Polysaccharide | per der Zellwand 





8 1,20 4,11 8,06 0,79 9,56 15,21 
7 5,14 1,65 5,61 0,57 9,81 15,98 


Der Einfluß der hydrolysierenden und der Atmungsfermente während des 
Abtétung- und Trockenprozesses im Trockenschrank, der hier im Anfang sogar 
auf 90—95° und nach einiger Zeit nach sichtlichem Absterben der Pflanzen- 
organe auf 50° eingestellt wurde, liegt klar vor Augen. 

Weiter ergibt das Trockenschrankverfahren, besonders bei gréBeren Pflan- 
zenmengen und bei höheren Temperaturen, die zum baldigsten Abtöten 
vorteilhaft sind, teilweise verändertes Material, auch wenn wir dafür sorgen, 
daß gleich nach dem Abtöten und der Fermentinaktivierung, die doch erst 
nach dem Abtöten eintreten muß, die Temperatur niedriger als am An- 
fang eingestellt wird. Die beim Erhitzen konzentrierter Syrupe eintretende 
Karamelbildung tritt auch im eintrocknenden Zellinhalt ein. Gleichzeitig 
können Huminstoffe gebildet werden, deren Entstehung mit der Anwesenheit 
von Eiweiß und Eiweißspaltungsprodukten eng verbunden ist und von der 
Temperatur stark abhängt. 




















1 Die Arbeitsweise bewährte sich vorzüglich bei Untersuchungen mit 
nicht zu massigen Blättern, Zweigen, Stammteilen, festeren Stengeln und der- 
gleichen. 
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Zur Bestimmung der Chinasäure wurde das frühere Verfahren mit 
Darstellung des sehr schwer löslichen basischen Kupfersalzes angewen- 
det, und zwar nur mit einigen prinzipiell nicht in Betracht kommenden 
Abweichungen, die eine möglichst volle Abtrennung des Kupfersalzes 
von den störenden Polysacchariden bezweckten. Mit Hilfe dieses 
sowie des älteren Verfahrens! zur Abtrennung der Chinasäure scheint 
es gleicherweise aussichtslos zu sein, geringere Schwankungen im 
Chinasäuregehalt in Pflanzenobjekten feststellen zu wellen, wie 
dies für die Aufstellung von Assimilations- und Atmungskurven 
nötig wäre. Daß derartige Kurven. von großem Interesse wären, kann 
kaum bezweifelt werden. 

Die Chinasäure wurde durch Analyse des Kupfersalzes und durch 
polarimetrische Prüfung der aus diesem freigemachten Säure identi- 
fiziert. 

Das zur Abtrennung von Chinasäure verwendete Material wurde, um 
die ganz unvermeidlichen individuellen Schwankungen beim zeitlich ge- 
trennten Einsammeln wenigstens einigermaßen abzuschwächen, aus an- 
nähernd gleicher Gegend in der Nähe von Moskau und annähernd zur 
gleichen Stunde von der Südseite möglichst gleichalteriger junger Baume 
(10—12jähriger) entnommen. Selbstverständlich konnten andere, die Zu- 
sammensetzung der Zweigtriebe bestimmende Momente (Witterungs- 
einfluß, örtliche Bodenqualität usw.) nicht genügend beachtet werden. 
Dennoch ließ sich ein ziemlich deutliches Bild für den Jahresumsatz der 
Chinasäure im Neuzuwachs der Fichtenzweige gewinnen. Die zur Ab- 
scheidung der Chinasäure verwendeten Mengen betrugen im lufttrocke- 
nen Zustande des Materials für 21.V. = 244 g, 3. VI. = 275 g, 13. VI. = 
300 g, 1. VII. = 350 g, 10. VII. = 100 g, 23. VIII. = 784 g, 17. III. = 
300 g. 

Die Resultate der Analysen des Neuzuwachses der Jahresperiode sind 
in Prozenten der Trockensubstanz in der folgenden Tabelle wiederge- 
geben. 

Die uns im Vergleich mit den Chinasäuremengen interessierenden 
Mengen der Kohlehydrate des Zellinhaltes zeigen, einzeln genommen, be- 
trächtliche Schwankungen an, die wohl außer den individuellen Be- 
sonderheiten und dem Zustand der einzelnen Bäume und Zweige noch 
von der Witterung abhängig waren. Konstanter gestaltete sich die Ge- 
samtmenge der betreffenden, durch gegenseitige Übergänge größtenteils 
verbundenen Kohlehydrate, deren Menge bei Ausschluß des Knospen- 
stadiums zwischen 10,27—14,00% lag. Im letztgenannten Stadium 
wurde nämlich außer dem Neuzuwachs noch ein kleiner Teil des die 
Nadeln zusammenhaltenden Abschnittes des vorjährigen Zuwachses 


1 TANRET, a. a. O. 
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Knos- 

pensuf- Winter- 
bruch | 3-VI. | 18. VI. | 1. VIZ. | 10. VIL | 23. VIIL |stadium! 
21. V. . 17. III. 





tes (als Glukose berechnet) | 8,14 | 12,61 | 10,30 | 12,92 | 11,29 | 10,27 | 14,00 


Monosaocharide . . . . . 1,89 | 1,29 | 3,81 | 3,69 | 2,47 | 2,36 | 1,20 
Robrzucker. . . . . .. 1,35 | 0,98 | 1,44 | 1,26 | 2,35 | 0,49 | 4,11 
Maltoe ........ 1,70 | 3,34 | 0,72 | 2,04 | 3,49 | 3,52 | 8,06 
Dextrine und ähnliche | 
Kohlehydrate. . . . . | am 0,81 la 1,84 | | a 0,79 
Bi re 5,29 3,35 J 


Polysaccharide der Zellwand | 17,19 | 13,47 | 21,61 | 30,42 | 32,61 | 29,76 | 24,77 
Hemizellulosen und ähn- 























a PSS 7,46 | 5,40 | 9,42 | 11,97 | 13,92 | 11,13 | 9,56 
Zellulose . . . . . . .. 9,73 | 8,07 | 12,19 | 18,45 | 18,69 | 18,63 | 15,21 
Gesamtgehalt an Kohlehy- 
draten (als Glukose) . . . | 27,24 | 27,58 | 34,31 | 46,72 | 47,52 | 43,34 | 41,52 
Chinasäure . . . . . . . 6,37 | 14,86 | 14,74 | 7,12 | 8,75%| 1,77 0,00 
Ätherextrakt . . . ... CL Len. … L … - 


hinzugenommen, da es ohne beträchtliche Verletzungen schwierig war, 
die zarten Nadeln der aufgesprungenen Knospen im Walde von den 
Bäumen abzutrennen und für sich zu erhalten. Dadurch mußte frei- 
lich der Prozentgehalt an Chinasäure und an physiologisch beweg- 
lichen Kohlehydraten des Zellinhaltes im Gegensatz zu den Kohle- 
hydraten der Wandsubstanz zu niedrig ausfallen. Tatsächlich mußte er 
weit höher sein. 

Die größte Anhäufung der Chinasäure, welche die Menge der physio- 
logisch beweglichen Kohlehydrate übertraf (vgl. auch oben), fand sich 
in den Trieben zur Zeit ihres Jugendstadiums vor, wo die Triebe noch 
schwach und ihre Nadelblätter noch hell gefärbt waren und deutlich von 
den älteren Teilen abstachen. Beim Dunkler- und Festerwerden nahmen 
die Chinasäuremengen bedeutend ab, um im Herbste stark hinter den 
nicht oder, genauer gesagt, nur wenig abfallenden Kohlehydratmengen 
zurückzubleiben und um schließlich im Winter ganz für den Nachweis 
zu verschwinden. 

Ob dieses allmähliche Verschwinden von vollständigem Verbrauch 


1 Typisches Winterstadium trotz vorgerückter Jahreszeit, da vorher seit 
Januar die Temperatur nicht über —5° gestiegen war. 
2 Mittel aus zwei Bestimmungen. 
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oder auch von Abfluß in die Stammteile herrührt, läßt sich einstweilen 
vorsichtigerweise aus Mangel an experimenteller Erfahrung noch nicht 
sicher sagen. Bei der Mächtigkeit des Versuchsobjektes und der Kom- 
pliziertheit der Berechnungen ist eine Versuchsanstellung recht schwierig. 
Es muß jedenfalls an die vor mehr als 100 Jahren von BERZELIUS 1 
gemachte Angabe erinnert werden, daß Chinasäure im Fichtensplint 
in der Menge von 0,53% des Trockengewichtes vorhanden war. Es 
könnte vielleicht möglich sein, die gestellte Frage durch Versuche mit 
Keimpflanzen oder besser mit ganz jungen Pflanzen ihrer Lösung näher 
zu bringen. . 

Eins muB aber als sichergestellt angenommen werden, daB nämlich 
die Variationen im Chinasäuregehalt in keiner sichtbaren direkten Be- 
ziehung zum Kohlehydratgehalt stehen, und beide Größen scheinbar 
voneinander unabhängig sind. Ob aber eine tatsächliche Unabhängig- 
keit in der Beteiligung der Chinasäure und der Kohlehydrate am Stoff- 
wechsel wirklich vorkommen kann, ist eine neue Frage, die keinenfalls 
positiv beantwortet werden darf?. 

Unerklärt ist auch die Frage nach der möglichen Bildungsart und dem 
Bildungsort der Chinasäure. Es scheint sehr annehmbar, daß die China- 
säure im Jugendstadium der Triebe im Assimilationsprozeß gebildet 
wird. Diese Annahme ihrer Neuentstehung als mehr oder weniger typi- 
sches Assimilationsprodukt ist eine der wahrscheinlichsten, wenn da- 
durch auch eine besondere Richtung in einem Teilprozeß des gesamten 
Assimilationsvorganges gefordert wird. Daß aber solche abweichende 
Richtungen öfters vorkommen müssen, scheint schon aus der erwähnten 
Bildung von Mannit statt Zucker deutlich zu folgen. 

So könnte die Chinasäure vielleicht direkt aus dem primären Assimi- 
lationsprodukt, also etwa aus Formaldehyd, auf folgende Weise gebildet 
werden: 

7 CH,0 — H,0 > C,H,20,, 
oder auch unter Vermittelung von Kohlehydraten, also als tertiäres 
Produkt, nach der in der vorigen Abhandlung mit Vorbehalt ange- 
führten Gleichung: 
CHy20, + CH,O — H,O = C;Hi506 
entstehen. 

Als Bildungsort müßte an erster Stelle das Assimilationsgewebe in 

Frage kommen, da doch das in den obigen Gleichungen stehende 


1 Allg. nördl. Annalen d. Chemie f. d. Freunde d. Naturkunde ... von A.N. 
SCHROEDER, St. Petersburg, 1, 414 (1819). 

2 Nach W. Burkewrrscx (Biochem. Z. 159, 395 [1925]) sollen die Kohle- 
hydrate nicht Zwischenprodukte beim Verbrauch der Chinasäure durch Pilz- 
kulturen darstellen. Nach F. OBATOx (I. c.) soll der Mannit im Stoffwechsel seine 
eigenen Wege gehen. 
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Formaldehyd scheinbar nur im Assimilationsprozeß normal gebildet 
wird. Wenn man demnach statt der Neubildung der Chinasäure im 
Assimilationsgewebe des neuen Zuwachses eine Zuleitung der China- 
säure aus dem Stamme in die neugebildeten Teile annehmen wollte, 
so wäre die Entstehung der Chinasäure im Stamme wohl kaum mit 
den angeführten synthetischen Prozessen in Beziehung zu bringen. 
Hierbei würde die Möglichkeit der Entstehung der Chinasäure aus den 
noch selbst in unbekannter Weise entstandenen aromatischen Verbin- 
dungen der Pflanze viel mehr in Betracht zu ziehen sein. Doch ist 
es natürlicher, einen entgegengesetzt gerichteten Prozeß in den Pflan- 
zen zu vermuten, bei dem nicht die Chinasäure aus den aromatischen 
Verbindungen, sondern die letzteren über die Chinasäure als Zwischen- 
produkt aus den Kohlehydraten bzw. auch direkt aus Formaldehyd 
gebildet würden. 

Wenn wir das im vorigen festgestellte Verschwinden der Chinasäure 
zum Winter mit dem im nächsten Abschnitt aufgezeigten Abbau und 
diese beiden Tatsachen mit der wahrscheinlichen Entstehung der China- 
säure im Assimilationsprozeß und mit ihrer möglichen Verwertung zur 
Bildung aromatischer Verbindungen kombinieren, so könnten wir uns 
eine ziemlich gute, freilich noch provisorische Vorstellung über die Be- 
deutung und Rolle der Chinasäure bilden, indem wir sie als ein Energie 
und Baustoff für Blätter und Stamm lieferndes Assimilationsprodukt an- 
sehen, das den Kohlehydraten nicht nachsteht. 


Über die Verwertung der Chinasäure. 


Um den Verbrauch der Chinasäure im abbauenden Stoffwechsel fest- 
zustellen und ihn mit demjenigen der Kohlehydrate zu vergleichen, 
wurde ein Versuch angestellt, in dem die synthetischen Prozesse, zu 
denen die Chinasäure ebenfalls Verwendung finden konnte, durch Anä- 
sthesierung gehemmt wurden. Gleichzeitig sollte die Beteiligung von Oxy- 
dationsprozessen am Vorgang durch Luftausschluß untersucht werden. 

Zu diesem Zwecke wurden drei gleiche Teile frischer, am 10. VII. von 
den Fichten abgetrennter Triebe, je zu 330 g, verwendet. Der eine Teil (c) 
wurde sogleich durch heißen Dampf abgetötet und getrocknet. Die zwei 
anderen Teile kamen in intaktem Zustande in Glasflaschen von etwa 
3 Liter Inhalt, in die von oben durch ein den Kautschukpfropfen passie- 
rendes Glasrohr mit Toluol- und Chloroformdämpfen gesättigte Luft (a) 
bzw. Kohlensäure (5), pro Stunde etwa 1,5 Liter, eingeleitet und von 
unten durch eine am Boden der Flasche mündende, ebenso eingesetzte 
Röhre abgeleitet wurde. Der Versuch dauerte 15 Tage, wonach die 
herausgenommenen Triebe ebenfalls durch Dampf abgetötet, getrocknet 
und gleichzeitig mit der Kontrollportion verarbeitet wurden. Die Re- 
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sultate der Analysen sind im folgenden in Prozenten der Trockensubstanz 
angegeben. 

















a b c 
Kohlehydrate des Zellinhaltes (als Glukose) . 7,24 8,08 11,29 
N BEE 3,91 4,08 2,47 
RS PMP NES, ES ER 0,00 0,19 2,35 
SS oo or Sen PE ee à on 1,31 1,76 3,49 
Dextrine und ähnliche 
blé + Ds | srl sels to ds 1,75 1,75 2,42 
Kohlehydrate der Zellwand. . . . . . . .. 32,77 32,44 32,61 
Hemizellulosen und ähnliche . . . . . .. 13,62 13,75 13,92 
N Sue, Seien La: 19,15 18,69 18,69 
ae EUR eee ee A ER 7,53 7,46 8,751 


Obgleich das Abtrennen der Chinasäure als Kupfersalz nicht ganz 
quantitativ verläuft und geringe Mengen desselben in den Mutterlaugen 
zurückbleiben können, scheinen die erhaltenen Zahlen doch zu genügen, 
um den Verbrauch der Chinasäure im abbauenden Stoffwechsel klar zu 
legen und ihn mit demjenigen der Kohlehydrate zu vergleichen. 

Wieweit nun der Zerfall der Chinasäure gegangen war, und welche 
Produkte dabei entstanden waren, wurde einstweilen nicht untersucht. 
Jedenfalls konnte es sich bei der Versuchsanstellung nicht um synthe- 
tische Prozesse handeln. Möglicherweise entsprach der Zerfall dem- 
jenigen, den O. LoEw, später O. EMMERLING u. E. ABDERHALDEN, in 
neuester Zeit W. BuUTKEwITscH? bei Einwirkung von Bakterien und 
Schimmelpilzen feststellten. Im vorliegenden Versuch war eine Mit- 
wirkung von Mikroorganismen ausgeschlossen. 

Bemerkenswert erscheint der gleiche Verbrauch der Chinasäure bei 
An- und Abwesenheit von Oxydationsprozessen, die bei der Veränderung 
der Kohlehydrate und bei dem Farbenwechsel der abgestorbenen Nadeln 
zur Geltung kamen. Während bei Luftzufuhr die grüne Farbe in eine 
bräunliche umschlug, blieb die grüne Farbe in der Kohlensäureatmo- 
sphäre ziemlich gut erhalten. 


Die Chinasäure in Coniferen. 


G. Tanret konnte Chinasäure in kleinen Mengen in den Nadeln der 
Libanonzeder und der Lärche nachweisen. Ohne auf das Alter der be- 
treffenden Nadeln zu achten und den Chinasäuregehalt mit diesem in 
Beziehung zu bringen, schrieb TANRET der Höhe des Standortes über 


1 Mittelwert aus zwei Bestimmungen. 2 2.2.0. 
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dem Meere eine große Bedeutung für den Chinasäuregehalt in den 
Pflanzen zu und stellte die von ihm gefundenen, nur sehr geringen 
Differenzen im Chinasäuregehalt der Lärchennadeln (0,35 und 0,5%), 
die eigentlich bei der nur bedingt quantitativen Abtrennung der China- 
säure kaum von Bedeutung waren, den Abänderungen des Chinin- 
und Cinchoningehaltes der Cinchona-Arten und den Variationen im Ge- 
halte an ätherischem Öle bei der Lavendelpflanze mit der Höhe des 
Standortes in Parallele. Auf Grund der für Picea excelsa festge- 
stellten Tatsachen kann jedoch behauptet werden, daß Tanrers Er- 
klärung, selbst wenn man annimmt, daß seine Bestimmungen quan- 
titativ waren, kaum richtig ist, da der Altersunterschied viel entschei- 
dender ist. 

TANRETSs Versuche, Chinasäure in Taxus, Juniperus, Picea und Abies 
zu entdecken, waren erfolglos. Ebenso erfolglos waren auch meine Ver- 
suche, die Säure in den in der Krim, im Staatlichen Nikita-Garten, den 
20. VIII. abgetrennten jungen Zweigtrieben von Taxus baccata L. (320 g 
Trockensubstanz), Cupressus sempervirens pyramidalis Nym. (488 g), 
Sequoia gigantea Decm (379 g) und Cedrus Deodara Loup. (312 g) 
aufzufinden. Möglicherweise hing der Mißerfolg nur mit der späten 
Jahreszeit zusammen. Jüngere Sprosse standen mir bisher nicht zur 
Verfügung. 


Die Chinasäure der Heidelbeere als Jugendprodukt. 


Den gleichen Mißerfolg hatte ich auch bei der Untersuchung der zu 
gleicher Zeit und an gleichem Ort mit den soeben genannten Koniferen- 
trieben gepflückten Blättern von Arbutus Andrachne L. (523g Luft- 
trockensubstanz). Auch hier konnte die späte Jahreszeit im Spiele sein. 

Ein rasches Abnehmen der Chinasäure wurde in den sich entwickeln- 
den Blättern von Vaccinium Myrtillus L. beobachtet. Während näm- 
lich die am 20. V. gepflückten Blätter und Knospen (161 g Lufttrocken- 
substanz) 5,07% Chinasäure enthielten, war der Gehalt an dieser Säure 
in den am 1. VI. gepflückten Blättern (178 g Substanz) schon auf 2,60% 
des Trockengewichtes gesunken. Es läßt sich also noch deutlicher wie 
bei der Fichte der Chinasäuregehalt mit dem früheren Jugendstadium 
in Beziehung bringen. 

Ob dies eine ganz allgemeine Erscheinung ist, kann freilich auf Grund 
der Versuche mit nur zwei Objekten nieht behauptet werden. Wenn 
dies aber der Fall ist, so müßte unwillkürlich an eine Verschiebung im 
Mechanismus des Assimilationsprozesses in den Blättern beim Altern ge- 
dacht werden. Es scheint notwendig, die Suche nach Chinasäure in den 
sich entwickelnden Sprossen fortzusetzen, ohne sich dabei an die bisher 
für chinasäurehaltig bekannten Objekte zu halten. Es ist ja auch be- 
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kannt, daß Chinasäure in sehr weit voneinander entfernten Familien ent- 
halten ist. 

Zum Schluß sei hier noch der für das jüngere Stadium der Entwick- 
lung der Blätter der schwarzen Heidelbeere bestimmte Kohlehydrat- 
gehalt angegeben, um diesen mit dem gleichzeitigen Gehali an China- 
säure vergleichen zu können (% Trockensubstanz). 





Kohlehydrate des Zellinhal- Kohlehydrate der Zellwand 9,19 % 
tes (als Glukose berechnet) | 8,01 %, Hemizellulosen . . . . . 4,01 % 
Monosaccharide . . . . . 0,44 % 2 à 15 til 5,18 % 
2 ee Tt % VE à cl eee eo Sw 5,07 % 
Sere. 4,61 % 
Dextrine und ähnliche 
Polysaccharide. . . . . 0,37 % 
OM ra 0,67 % 




















KURZE MITTEILUNG. 


ÜBER STERILE KULTUREN VON ALBINOS. 
Von 
V. RıschKow und M. BULANOWA 
(Charkow). 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 8. Juli 1930.) 


Bei genetischen Untersuchungen der Nachkommen von buntblätt- 
rigen Pflanzen werden die Albinos gewöhnlich noch vor dem Erscheinen 
der ersten Blättchen ausgemerzt, da sie dieses Stadium häufig nicht mehr 
erreichen. Daher kamen wir auf den Gedanken, das Leben der Albinos 
zu verlängern vermittelst des Verfahrens der sterilen Kulturen nach 
ZALESKY. Die Keimlinge wurden in Knorscher Lösung mit Zusatz von 
2% Glukose kultiviert. 

Bei Innehaltung aller erforderlichen Vorsichtsmaßregeln erwies sich 
nur ein geringer Prozentsatz der Probiergläser als mit Pilzen oder Bak- 
terien infiziert. In den anderen Probiergläsern blieb die Nährlösung 
während der 3 Monate des Bestehens der Kultur stets klar und ließ keine 
Spuren einer Infektion erkennen. 

Als Material diente uns eine buntblättrige Form der Artemisia vul- 
garis, bei welcher weiße Sprosse stets nur weiße Nachkommenschaft 
liefern, grüne ausschließlich grüne, während von den bunten weiße, grüne 
und bunte Nachkommenschaft zu erwarten ist. Die Pflanze war offenbar 
im Status albomaculatus. Indem wir die Samen eines weißen Zweiges 
nahmen, konnten wir immer ganz sicher sein, daß wir Albinos aussäten. 
Zur Kontrolle wurden unter denselben Verhältnissen die Samen eines 
grünen Sprosses ausgesät. 

In der Knopschen Lösung ohne Zusatz von Glukose gehen die Albinos 
der Artemisia vulgaris im Laufe der ersten Woche ein, ohne auch nur das 
erste Paar Blätter entwickelt zu haben. In unseren Kulturen entwickel- 
ten die albinotischen Pflanzen das dritte und vierte Blattpaar (Abb. 1) 
und lebten über 3 Monate. 

Bei der Anstellung der ersten Versuchsreihe wurde der Fehler ge- 
macht, daß die Probiergläser mit der Nährflüssigkeit unter zu hohem 
Druck sterilisiert wurden, wodurch eine beträchtliche Menge von Glukose 
sich zersetzen mußte. Damit ist es offenbar zu erklären, daß nicht nur 
die weißen Keimlinge, sondern auch die grünen in den Probiergläsern ein 
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sehr langsames Wachstum zeigten, und daß nach Bildung von drei Paar 
Blättern die weitere Entwicklung zum Stillstand kam. Nun wurden Kul- 
turen so angelegt, daß der Abbau von Glukose bei der Sterilisation ver- 
mieden wurde, worauf die Keimlinge viel intensiver wuchsen. Sie sind 
jetzt seit 23 Tagen am Leben. 

Die Möglichkeit, Albinos auf Glukose zu züchten, bietet, wie uns 
scheint, ein großes Interesse. Vor . 
allem können Kulturen dieser Art 
für den Genetiker wichtig wer- 
den. Wir wissen, daß beim Stu- " 
dium der buntblättrigen Pflan- 
zen oft zunächst nicht zu ent- 
scheiden ist, ob wir einen grünen 
oder einen bunten Sprößling vor 
uns haben, da die bunten Blätter 
manchmal erst viel später auf- 
treten. Entsprechend kann es 
vorkommen, daß Keimlinge, die 
nach den weißen Cotyledonen als 
Albinos angesprochen werden, 
tatsächlich später buntblättrig 
werden. Überhaupt kann das 
Schicksal der Albinos den Gene- 
tiker von verschiedenen Stand- 
punkten aus interessieren, wie 
beispielsweise wegen der Mög- 
lichkeit, bei ihnen somatische 
Rückschlagmutationen zu beob- 
achten. 

Die sterile Kultur der Albi- 
nos dürfte auch für die Physio- 
logie von Bedeutung sein, da sie 
es ermöglicht, eine völlig weiße 
Pflanze lange Zeit hindurch zu 
beobachten. 

Die wesentlichste Bedeutung 
müssen jedoch die sterilen Kulturen von Albinos für die Entscheidung 
allgemeiner physiologischer Fragen haben. Wie aus den Arbeiten über 
sterile Kulturen höherer Pflanzen zu ersehen ist, sind große Schwierig- 
keiten mit der Notwendigkeit, die Pflanzen im Dunkeln zu halten, ver- 
bunden. Es bleibt dabei zunächst ganz ungewiß, weshalb diese Kulturen 
sich schlecht entwickeln, ob die anomalen Ernährungsbedingungen oder 
der Lichtmangel daran schuld sind. Wenn wir Albinos kultivieren, 
10 





Abb. 1. 
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können wir die ganze Arbeit bei Licht durchführen, d. h. die Photo- 
synthese bleibt ausgeschlossen. 

In Versuchen mit Etiolement, wie sie meist angestellt werden, gelingt 
es nicht, den Faktor des Hungerns der Pflanzen gänzlich auszuschließen. 
Wenn wir etiolierte Pflanzen mit denjenigen vergleichen, die bei Lichte 
wachsen, werden wir bessere Ernährung stets bei den belichteten finden, 
insofern es sich um grüne Pflanzen handelt. Deswegen können wir nicht 
restlos nachweisen, was in dem Bilde des Etiolements von dem Licht- 
mangel und was vom Hungern abhängt. Sterile Albinokulturen gestatten 
es, die eigentliche Rolle des Lichtes bei der Entwicklung der Pflanze zu 
erkennen. 

Wir brachten einen Teil unserer Probiergläser mit den albinotischen 
und den grünen Pflanzen in die Dunkelheit. Es wurde dadurch Etiole- 
ment der Albinos bewirkt, die sich durch starkes Längenwachstum und 
Hemmung in der Entwicklung der Blättchen erheblich von den am Lichte 
erwachsenen Albinos unterschieden. Hier trat die Bedeutung des Lichtes 
im Leben einer höheren Pflanze besonders deutlich zutage. Die ausführ- 
liche morphologische und anatomische Untersuchung der etiolierten 
Albinos und der grünen Keimlinge wird Sache einer künftigen Unter- 
suchung sein. 








(Aus dem Kabinett der Pflanzenphysiologie der Physico-Mathematischen 
Fakultät der Mittelasiatischen Staatsuniversität Taschkent.) 


ÜBER DEN EINFLUSS DER TEMPERATUR AUF DIE ATMUNG 
DER KEIMLINGE VON PHASEOLUS AUREUS. 


Von 
M. L KurBATOv ünd N. D. Lzonov. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. Juni 1930). 


Kuwrerrs klassische Arbeiten (1,2) über Pisum sativum und Arachis 
hypogaea —,,presumably the most accurate which we possess with respect 
to temperature-coefficients in physiology“ (C. P. Conen-Sruart, 3) — 
haben die Abhangigkeit der Pflanzenatmung von der Temperatur in 
hohem Grade aufgeklärt. In ihnen wird deutlich auf die notwendigen 
Versuchsbedingungen zur Bestimmung der Atmungsgröße mit besonde- 
rer Betonung der Rolle des Zeitfaktors und der verschiedenen Wider- 
standsfähigkeit der einzelnen Objekte gegen hohe Temperaturen hin- 
gewiesen. 

Die Reihe der Arbeiten CROZIERS und seiner Schüler (4, 5, 6, 7, 8) über 
den Einfluß der Temperatur auf verschiedene biologische Vorgänge, ein- 
schließlich der Atmung der Pflanzen, hat die Frage der Veränderungen 
der ,,Temperaturcharakteristik‘‘ (der Größe u) in den Vordergrund ge- 
rückt, wobei auf die Möglichkeit der Aufdeckung einzelner Phasen der 
dem betreffenden biologischen Vorgange eigenen chemischen Umwand- 
lungen hingewiesen wird. Diese einzelnen Phasen lassen sich auf dem 
Wege der Prüfung der ,,Temperaturcharakteristiken“ bei verschiedenen 
Temperaturen erkennen, wie auch durch das Auffinden der ‚kritischen 
Punkte“, d. h. der Momente, wo eine plötzliche Veränderung der be- 
treffenden biologischen Erscheinung in Bezug auf die Temperatur, mit 
anderen Worten eine plötzliche Veränderung der Größe u, eintritt. 

Es ist zu bemerken, daß die Atmung wachsender Pflanzen, wie auch 
die Gärung gewissermaßen als die günstigsten biologischen Vorgänge zum 
Studium der Abhängigkeit von der Temperatur erscheinen. Solche Vor- 
gänge, wie die phototropischen Bewegungen einer Limazx oder die Kon- 
traktion der Wimpern bei den Infusorien, wie auch einige andere von 
CRozIErs Schule studierte Prozesse, sind zur quantitativen Bearbeitung 

Planta Bd. 12. 11 
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weniger geeignet, technisch schwieriger für experimentelle Untersuchun- 
gen und hängen von vielen Faktoren ab, deren Einfluß sich auf die 
Atmung bedeutend schwächer geltend macht. Wir fanden in Phaseo- 
lus aureus ein außerordentlich günstiges Material für physiologische 
Untersuchungen und hielten es daher für interessant, den Einfluß der 
Temperatur auf die Atmung bei dieser Pflanze zu verfolgen. Mit Reis 
hat KuwpEr sehr wenige Bestimmungen ausgeführt, und ein Vergleich 
mit Arachis (bei vergleichenden Studien über die Temperaturresistenz) 
ist nur für Pisum und Lupinus möglich. Ferner war es interessant, zu 
untersuchen, in welchem Maße es möglich ist, Gesetzmäßigkeiten bei 
Phaseolus aureus in Bezug auf die von CROZIER behandelten Verände- 
rungen der Temperaturcharakteristiken aufzudecken. 


Methodik. 

Die älteren Forscher, welche den Einfluß der Temperatur auf die Pflanzen- 
atmung untersuchten, hielten eine lange Versuchsdauer für zweckmäßig. In dem 
bekannten Buche DETMERs empfiehlt der Autor z. B. 2stündige Versuche mit 
vorhergehendem 11/,stündigen Durchsaugen von Luft durch den Apparat. Aus 
den Arbeiten KuwPErs (1, 2) geht jedoch überzeugend hervor, daß es bei Unter- 
suchungen des Temperatureinflusses auf die Atmung der Pflanzen nötig ist, mit 
dem Zeitfaktor zu rechnen. Die Untersuchungen CLAUSENS (9) sind dadurch 
besonders interessant, daß er bei hohen Temperaturen die Versuchsdauer auf 
1/, Stunde beschränkte. Da wir eine Apparatur vom gewöhnlichen Typus zu 
unserer Verfügung hatten und in Anbetracht dessen, daß ein Fehler von !/, Mi- 
nute bei Berechnung der Zeit während einer Exposition von 30 Minuten schon 
1,5% ausmacht, beschlossen wir, bei einer Versuchsdauer von 40 Minuten zu blei- 
ben. Nur in einigen Fällen war die Dauer eine andere, doch sind diese in den 
Tabellen entsprechend angemerkt. 

Bei hohen Temperaturen bemühten wir uns, die Versuchstemperatur inner- 
halb des Gefäßes möglichst schnell einzustellen. Jedoch muß man hier mit zwei 
Umständen rechnen: erstens hat bekanntlich W. PALLADIN (10) gefunden, daß 
Pflanzen bei scharfen Übergängen von niedrigerer zu einer mittleren oder von 
einer hohen zu einer mittleren Temperatur stärker atmen als solche, die sich 
dauernd bei mittlerer Temperatur befanden. Jedoch widersprechen einerseits 
die Versuche BLancks denen PALLADINSs [,,Les variations brusques de tempéra- 
ture ne déterminent aucune excitation de la respiration.“ (11)], andererseits 
zeigen KusPErs Befunde, daß die Atmungsintensität merklich verändert wurde, 
wenn das Vorwärmen zu lange dauerte. So dauerte die Vorwärmung bei uns 
30’—40’. MORGENSTERN fand, daß große Pflanzenorgane (Kartoffeln, Knollen 
von Gladiolus) die Temperatur des Rezipienten außerordentlich langsam anneh- 
men. Für Pisum-Keimlinge hielt er aber eine Istiindige Vorwärmung für völlig 
genügend (18). Die Keimlinge des Masch sind sehr klein (Mittelgewicht eines 
Keimlings = etwa 32 mg, etwa siebenmal leichter als Pisum). Daher glauben 
wir, daß die Keimlinge innerhalb der Vorwärmezeit selbst die betreffende Tem- 
peratur angenommen hatten. Diese wurde an Thermometern mit Teilungen zu 1° 
abgelesen, die Genauigkeit der Ablesung kann man gleich 0,20 setzen. Eine Be- 
ständigkeit der Temperatur auf +0,30 wurde dadurch erreicht, daß mit einem 
Heber warmes Wasser aus einem daneben befindlichen erwärmten Behälter in 
eine zylindrische, mit schwarzem Tuch bedeckte Wanne, welche den Rezipienten 
mit den Pflanzen umgab, zugeführt wurde. Als Recipienten wurden zylindrische 
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Gefäße von 30 cm Höhe und 120—140 cem Inhalt benutzt. Die in den Rezipienten 
von unten eingeführte Luft strich vorher durch eine Waschflasche mit einer 
konzentrierten Natronlauge und dann durch einen Turm, der mit derselben 
Lösung getränkte Bimssteinstücke enthielt, und wurde oben in Mengen von etwa 
2—2,5 Liter im Verlauf von 40 Minuten abgeleitet, so daß die Luft des Rezipien- 
ten alle 2 Minuten erneuert wurde. Der schädliche Raum wurde, dank der Form 
des Rezipienten, auf ein Minimum reduziert. 

Zur Kontrolle der vollständigen Reinigung der durchstreichenden Luft wurde 
ein Versuch, dessen Ergebnisse wir in Tabelle 1 geben, ausgeführt. Wie ersicht- 
lich, war die Reinigung genügend vollständig. ' 





Tabelle 1. Durch den zusammengestellten Apparat waren 11 Liter Luft durch- 
4 gesogen. Versuchsdauer 4 Stunden. 
Für 20 com Ätzbaryt sind beim Titrieren mit Salzsäure erforderlich Kubikzenti- 
meter: 





Vor Durchsaugen der Luft Nach Durchsaugen der Luft 








26,85 | Mittel 26,85 | Mittel 
26,85 26,85 26,85 26,85 


Die bei der Atmung sich entwickelnde Kohlensäure wurde in PETTENKOFER- 
schen Röhren der allgemein üblichen Größe (17), welche je 100 ccm Ätzbaryt- 
lösung enthielten, absorbiert. Das Titrieren mit Salzsäure und Phenolphthalein 
fand am folgenden Tage statt. Die Vollständigkeit der CO,-Absorption in den 
Röhren wurde zweimal durch einen Versuch bei 35°, wo die Bildung der CO, eine 
beinahe maximale war, mit der üblichen Menge von Keimlingen kontrolliert 
(Tabelle 2). 


Tabelle 2. Temperatur = 35%. Im Rezipienten befinden sich 200 Keimlinge. Zu 
jedem Versuch dienten je zwei hintereinander geschaltete Absorptionsröhren. 
Zum Titrieren von 20 ccm Ba(OH),-Lösung vor der CO,-Absorption sind erforder- 
lich Kubikzentimeter HCl 
2 13113 } Mittel 13,14. 
Nach der CO,-Absorption sind für 20 cem Ätzbaryt beim Titrieren erforderlich 
Kubikzentimeter HCL 











A B 

1. Röhre | 2. Rôhre 1. Rôhre 2. Rôhre 
11,13 | Mittel 13,12 Mittel 11,25 | Mittel 13,15 | Mittel 
11,14 11,13 15,13 13,12 11,30 J 11,27 13,15 J 13,15 








Versuche. 

Das Material, Phaseolus aureus PIPER (Roxs.), Gelber Masch, der uns 
liebenswürdigerweise vom Direktor der Samenkontrollstation, Professor 
G. M. Popova, überlassen war, stellt ein für die Untersuchung sehr ge- 
eignetes Material dar. Die kleinen Samen sind von charakteristischer 
Form und lassen sich nach dem äußeren Aussehen leicht auslesen und 
abzählen. So erhielten wir z. B. beim Auslesen mit einer Pinzette gleich- 
förmige Samen folgenden Gewichts (Gramm) für 400 Stück: 12,68, 12,83, 
12,81, 13,08, 12,77, 12,83. 

11* 
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Nach einigen Korrektionen erhielten wir: 12,86, 12,84, 12,81, 12,83, 
12,77, 12,83. 

Auf diese Weise kann man leicht Material erhalten, in weichem eine 
gleiche Zahl von Samen ein gleiches Gewicht hat. Der Masch bewahrt 
seine Keimfähigkeit sehr lange; sie war z. B. bei Aufbewahrung im Labo- 
ratorium im Verlauf von einigen Jahren nicht merklich verändert. Der 
Masch quillt leicht und keimt gleichmäßig aus. 

Bei 250 aufgequellt, keimt er schon nach 14 Stunden aus; bei dieser 
Temperatur erhalten sich die Samenlappen an den Keimlingen etwa 
7 Tage, wonach sie schnell abfallen. Die folgende Tabelle 3 zeigt den 
Gang der Keimlingsentwicklung. 

Tabelle 3. Zur Untersuchung wurden 8 Portionen Samen zu je 444 Stück aus- 


gelesen. Der durch Trocknen einer besonderen Probe bei 65° bestimmte Wasser- 
gehalt betrug 8,8%. 


























1 2 3 4 5 > |} 0-4 2 9 
Trockengewicht nach dem 
Gewicht Keimen“ Gewichte- 
Anfangs- | Anfangsge- | gejm- [der trocke-) | Gewicht | verlust der 
Portion |gewicht von} wicht von | qauer |nen 400 St. |Gewicht Gewicht| der 400 | 400 St. 
444 St. 400 St. | Tage: | vor dem der 400| der 400| voll- |während des 
g g! Keimen® | St. Em-|schalen | ständ. | Keimens 
g bryonen g Samen g 
£ g 
I 13,8850 | 12,4965 1 11,40 /9,8588 1,1122 10,971 0,43 
Il 13,8676 | 12,4809 2 11,38 |9,0660 |1,0220 |10,088 1,29 
II 13,8706 | 12,4836 3 11,39 8,5430 10,9984 | 9,541 1,85 
IV 13,9712 | 12,5741 4 11,47 |8,0206 |0,9972 | 9,018 2,45 
V 13,8456 | 12,4611 5 11,36 |7,3990 |0,9870 | 8,386 2,98 
VI 13,8960 | 12,5064 6 11,40 |6,8226 |0,9552 | 7,778 3,63 
VII 13,8896 | 12,5007 7 11,40 |6,6355 |0,9820 | 7,617 3,78 
VIII 13,8502 | 12,4652 8 11,36 |6,2698 |0,9826 | 7,252 4,11 








Um eine vollständigere Vorstellung von den Veränderungen in den 
Samen des Masch beim Keimen zu erhalten, wurde in dem in der sechsten 
Spalte der Tabelle 3 genannten Materials der Stickstoffgehalt bestimmt 
(Tabelle 4). 

Die Zahlen der Tabellen 3 und 4 ergeben überzeugend einen Zu- 
sammenhang des Gewichtsverlustes der Keimlinge mit dem Ansteigen 
des Prozentgehaltes an Stickstoff. 


1 Berechnet durch Verminderung des Gewichtes der 444 Stück um 10%. 

2 Die Keimungstemperatur schwankte zwischen 23 und 26°. 

3 Berechnet durch Verminderung der Werte der dritten Spalte um 8,8% 
(Wassergehalt). 

4 Nach dem Auskeimen wurden aus jeder Portion 400 Stück abgeteilt. Die 
Schalen wurden abgenommen. Die Embryonen und die Schalen wurden getrennt 
bei 65° getrocknet. 

5 Wir bezeichnen diese Serie der Keimlinge als ,,Standard-Serie“. 
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Tabelle 4. 
7 % Stickstoff 
Portion rd Analyse “— ger ty me i — - ne er 
cae) 7 Se oS 
497,4 21,92 4,40 
Unge- 4 | . 
0 ni Er 455,6 | 19,89 4,37 4,32 4,78 
ce 304,0 12,76 4,20 ; 
: a 4339 | 19,76 4,56 
, b | 4396 | 2018 | 4,59 u 4,90 
a 413,4 20,88 5,05 
b 387,0 19,76 5,10 
n: » e | 6325 | 3282 | 5,19 “ta um 
d 577,0 | 29,46 5,10 
a 360,2 18,50 5,13 
b 410,6 21,58 5,24 
1 q ’ LA > > 
” , e | 4334 | 2344 | 5,41 — a 
d 450,7 24,39 5,41 
ae | a 468,6 | 22,34 5,62 
P b | 3918 | 2200 | 5,61 544 mn 
a 460,4 27,32 5,93 
b 398,6 23,54 5,90 
= < c | 2760 | 1696 | 6,14 1 
d 418,0 25,92 6,20 
251,0 16,26 6,47 
VI a ’ D ; 
- b 400,0 26,48 6,62 6,55 761 
435,0 29,44 6,77 
VII a D ‚ 0 2 
Le b 344,4 24,24 7,03 6,30 1,04 
291,2 20,88 7,17 
VIII > . ’ , 
. b 339,2 24,66 7,27 723 _ 
Durch Vergleichung der Zahlen der zwei letzten sy alten der Tabelle 5 


wird die Richtigkeit der Daten der Tabellen 3 und 4 gegenseitig kon- 
trolliert. 

Die beim Keimen stattfindenden Veränderungen werden auch einiger- 
maßen durch die Ergebnisse der Stickstoffbestimmung der Aminogruppe 
nach der Formoltitrationsmethode beleuchtet (Tabelle 6). 

Die Tabelle zeigt, wie schnell in den ersten 4 Tagen des Keimens der 
Aminoindex (das Verhältnis des Aminostickstoffes zum gesamten Stick- 
stoff) wächst. Jedoch ist als die einfachste Charakteristik des Entwick- 
lungsgrades der Keimlinge der Prozentgehalt des Gesamtstickstoffes an- 
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Tabelle 5. 
Anfangsge- 
Gewichts- 
ze» _ | Gewichts- | verlust | Verlust in 
nach Absngl dd verlust |während der] 24 Stunden Gefun- 
Alter der von 88% nn während [ganzen Peri-| in % vom hneter | dener 
Keimlinge | ‘cw, onen nach | der ganzen | ode des | An -Gehalt in] N-Ge- 
(Tage) i) a und lder Periode | Keimens | wicht zu |% vom End-| najt in 
me a _. Be ae in % vom & ein gewichte % 
ie Anfangs- |dieses Tages 
ge en gewicht 
Ungekeimt | — = Fr ik, à ins 4,32 
4,1 
I 10,29 9,86 0,43 4,1 _ 4,51 4,57 
81 
u 10,36 9,07 1,29 12,4 _ 4,97 5,11 
5,8 
II 10,39 8,54 1,85 17,8 — 5,43 5,32 
6,0 
IV 10,48 8,02 2,45 23,1 — 5,66 5,61 
7,8 
V 10,37 7,39 2,98 28,6 — 6,08 6,04 
7,7 
VI 10,45 6,82 3,63 34,9 — 6,54 6,55 
2,6 
vo 10,42 6,64 3,78 36,3 _ 6,72 6,90 
5,6 
VIH 10,38 6,27 4,11 39,5 _ 7,30 7,22 
Tabelle 6. 
Aminostickstoff in% 
nn : Analyse ome “vid - des — Stick- |Mittel von a und b 
B 
® u er 8,4 
(Ungekeimt) b 3,6 8,4 : 
a ua 17,0 
3 b 7,8 17,1 ul 
a 12,5 24,6 
u b 11,8 23,4 nu 
& 14,5 27,3 
zu b 14,3 26,9 ah 
a 19,0 33,9 
IV b 18,0 32,1 33,0 
a 22,2 36,9 
b 21,2 35,1 an 
a 20,0 30,5 
" b 20,9 31,9 
a 22,5 32,6 
VII b 22,5 32,6 32,6 
VIII a 22,5 31,2 
b 22,5 31,2 a 
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zunehmen. Im Frühling 1928 wurde ergänzungsweise ein Versuch über 
die Abhängigkeit der Atmungsintensität vom Alter der Keimlinge an- 
gestellt, und zwar bei Temperaturen von 28°, 38° und 45°, wobei ein und 
dasselbe Material nacheinander der Wirkung aller drei Temperaturen 
unterworfen wurde. Nach Beendigung der Versuche wurden die Keim- 
linge im Schrank getrocknet, gewogen und von ihnen gleichzeitig Proben 
zur Bestimmung des Gesamtstickstoffes und Wassergehaltes entnommen. 
Die aus parallelen Röhren entnommenen Proben wurden in eine Portion 
vereinigt (Tabelle 7). 








Tabelle 7. 
Lufttrocken- Stickstoff in % des 
Alter Wassergehalt Stickstoff in % des = 
(Tage) — in % Lufttrockengewichtes PUS 
Mittel 
Ungekeimt 10,5545 5,93 4,64 4,64 4,93 
2. 9,4167 6,00 4 5,19 5,52 
6,01 
4. 8,3508 6,73 Zu 5,95 6,38 
6,55 
7. 6,8350 8,47 ai 6,62 7,23 














Nach dem Gesamt-N-Gehalt in der absolut trocknen Substanz ent- 
sprechen die 2 Tage alten Keimlinge dieser Serie streng den 2tagigen der 
Standardserie (5,52% bzw. 5,59%). Die 4 Tage alten entsprechen auch 
einigermaßen der Standardserie (6,38% bzw. 6,80%), die 7 Tage alten 
(7,23%) aber nur den 5tägigen der Standardserie (7,23%); im Zusammen- 
hang damit stehen anscheinend auch die in Tabelle 8 angegebenen At- 
mungsintensitäten. 








Tabelle 8. 
Atmungsgröße in Milligramm CO, pro 10,0 g des absoluten Trockengewichtes 
im Rezipienten. 
Alter (Tage) 1 =25° t°=380 t°=45° 
2. 40 72 70 
4. 56 96 91 
; à 54 93 101 











Wir sehen einen plötzlichen Sprung der Atmungsgröße beim Über- 
gang von den 2tägigen Keimlingen zu den 4tägigen und gar keinen Unter- 
schied zwischen den 4tägigen und den 7tägigen. Somit gibt uns der Ge- 
samtstickstoffgehalt mehr Hinweise auf den Entwicklungsgrad als die Da- 
ten der Temperatur und Keimungsdauer. Aller Wahrscheinlichkeit nach 
spielt beim Keimen außer der Temperatur und der Keimungsdauer der 
schwer zu berechnende Faktor der Wasserversorgung eine sehr große Rolle. 
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Die Versuche zur Bestimmung der Atmungsintensitäten wurden 
gleichzeitig mit zwei gleichen Apparaten ausgeführt, wobei die PETTEN- 
xorerschen Röhren (I und IT) immer je 100 ccm Ba(OH), enthielten. 
Wir geben in den Tabellen alle zur Beurteilung der Genauigkeit der ein- 
zelnen Bestimmungen notwendigen Daten. Alle Versuche in jeder ein- 
zelnen Serie wurden mit ein und derselben Portion der Keimlinge in den 
Rezipienten I bzw. II durchgeführt. 

In den Tabellen ist die HCI-Konzentration durch die Kohlensäuremenge C mg, 
die einem ccm der angewandten HCl äquivalent ist, ausgedrückt: 

p = Volumen der zu titrierenden Probe der Ba(OH),-Lösung. 

a = Kubikzentimeter HCl, welche zur Neutralisation von p vor der Absorption 
der CO, verbraucht wurde. 

b = Kubikzentimeter HCl, welche zur Neutralisation von p nach der Absorp- 
tion der CO, verbraucht wurde. 


d=a—b. 
e = d-c, d. h. Milligramm CO,, welche der Differenz d äquivalent ist. 
Pe 100 ., die ganze Menge CO, in Milligramm, welche von der betreffen- 


den Réhre wahrend des Versuches absorbiert wurde. 


Tabelle 9. Serie I. 28. XI. 1926. Alter 31/. Tage. In den Röhren je 200 Keim- 
linge. C = 1,34 mg; p = 20,0 ccm; a = 41,9ccm. Versuchsdauer: 40 Minuten. 












































24° 26° 28° 26° 1 24° 
I 0 I u I IL I I I ii 
b 39,27 | 39,12 | 38,83 | 38,86| 38,35 | 38,32] 38,75 | 38,80 |39,47|39,57 
d=a-b 2,63; 2,78] 3,07| 3,04| 3,55| 3,58| 3,0 2,95 | 2,43) 2,33 
e=d-c 3,52| 3,73| 4,10] 407| 474! 4,77] 4,02] 3,95| 2,52] 3,11 
e- * 17,6 | 18,6 | 20,5 | 20,3 | 23,7 | 23,8 | 20,1 | 19,7 116,2 |15,6 
Temperaturintervall 24°—26° 26°-—28° 240— 280 280—24° 
u gemäß Röhre I 13540 13050 13300 17000 
u gemäß Röhre IT 7530 14300 10900 18800 














Tabelle 10. Serie II. 7. XII. 1926. Alter: 6 Tage. In den Röhren je 190 Keim- 
linge. C = 1,34 mg; p = 20 ccm; a = 41,9 ccm. Dauer: 40 Minuten. 


























24° 28° 32° 28° 24° 
I u I Il I IT I II [ IL 
b 39,38 | 39,20 | 38,25 | 38,06 | 37,40 | 37,30 |38,85|38,80/38,80,39,63 
d=a-b 2,52| 2,70) 3,65) 3,84| 4,50) 4,60| 3,05) 3,10) 2,10) 2,27 
e=d-c 3,36| 3,60) 4,88] 5,12| 6,0 6,12 | 4,08| 4,12| 2,80) 3,03 
e- = . 3 17,6 | 18,9 | 25,6 | 26,8 | 30,1 | 31,6 (21,4 |21,6 |14,7 |16,0 

















1 Versuchsdauer hier = 42 Minuten; 6 ist für diese Zeit angegeben; d, e und 


e “OC für 40 Minuten. 
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In der letzten Zeile ist die Atmungsintensität durch Multiplikation mit dem 


20 
Koeffizienten 19 für 200 Keimlinge berechnet. Entsprechende Korrekturen wurden 


auch in einigen nachfolgenden Tabellen vorgenommen. 




















Temperaturintervall 240— 287 28°... 320 249—829 32°—24° 
u nach I ‘i 16750 7430 12150 15180 
une... : 15610 7560 12000 - 15410 


Tabelle 11. Serie III. 12. XII. 1926. Alter: 5 Tage. Die Röhren enthalten je 
200 Keimlinge. C = 1,34 mg; p = 20,0 ecm; a = 41,9 cem. Dauer: 40 Minuten. 












































249 30? 36° 30° 24° 
I u I IL I u I u I II 
b 39,87 | 39,80 | 38,09 | 38,15| — 36,51 — 38,15| — 139,61 
d=a-b 2,03| 2,10) 3,81| 3,75| — 495| — 3,75| — | 2,29 
e=d-c 2,72; 2,80) 5,081 5,00; — 6,60; — 5,00} — | 3,05 
e- > 13,6 | 14,0 | 25,4 | 25,0 _ 33,0 — 25,0 — {15,2 
Temperaturintervall | 24°--30° 30°—36° 24°—36° 36°—30° 30°— 24° 36°—24° 
u nach I . . . | 18740 = = _ _ — 
a nach Il... 17390 10900 13110 8660 14920 11850 




















Tabelle 12. Serie IV. 22. XII. 1926. Alter: 5 Tage. Die Röhren enthalten je 
195 Keimlinge. C = 1,34 mg; p = 20 ccm; a = 41,9 ccm. Dauer: 40 Minuten. 









































24° 27° 30° 33° 36° 
I IL I u I u I i I | It 
b 40,00 | 40,02 | 39,18 | 39,52 | 38,56 | 39,00 |38,08|38,64|37,82|38,18 
d=a-b 1,90| 1,88| 2,72] 2,38] 3,34| 2,90| 3,82) 3,26| 4,08| 3,72 
e=d-c 2,54| 2,51| 3,61] 3,18| 4,46| 3,90| 5,10) 4,35) 5,45) 4,97 
e- = . = 13,0 | 12,9 | 18,5 | 16,3 | 22,3 | 20,0 126,1 |22,2 |27,9 125,4 
Temperaturintervall 249—270 27°—30° 30°—33° 33°—36° 24°—36° 
|. «ss 3 ere 20960 11320 9720 4410 11680 
MER... in lab 13900 12400 6450 8880 10360 


Tabelle 13. Serie V. 
190 Keimlinge. C = 1,34 mg; p = 20 ccm; a = 41,9 ccm. Dauer: 40 Minuten. 





16.1.1927. Alter: 10 Tage. 














Die Röhren enthalten je 























16° 24° 32° 24° 16° 
I II I u I I I II I u 
b 41,10 | 41,04 | 39,72 | 39,62 | 37,78 | 37,65 |39,67|39,62] — [40,84 
d=a-b 0,80| 0,86| 2,18| 2,28| 4,12| 4,25| 2,23| 2,28) — | 1,06 
e=d-c 107| 1,14] 2,91] 3,05] 5,50] 5,67 | 2,98) 3,05) — | 1,42 
e- > . 2 5,61| 5,97| 15,3 | 16,1 | 28,9 | 29,8 115,6 116,1 | — | 7,5 
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Temperaturintervall 16°—24° 24°—32° 16°—32° 32°—16° 
a “i à 0.4 21530 14400 16850 joa 
PT OT NP 21290 13940 17710 15200 


Tabelle 14. Serie VI. 9. II. 1927. Alter: 7 Tage. Die Röhren enthalten je 
190 Keimlinge. C = 1,34 mg; p = 20 ccm; a = 26,8 ccm. 

















20° 14° 11° 8° 
Versuchsdauer 60’ 60’ 90’ 97’ 120’ 
I u I Il I u I If 
b 24,68 | 24,56 | 25,67 | 25,61 | 25,72| 25,83| 26,01 | 25,85 
d=a-b 212| 2,24| 1,13} 1,19| 1,08| 0,7| 0,79| 0,95 
e=d-c 2,84; 3,00; 1,51] 1,59} 1,44} 1,30) 1,06| 1,27 
e- = . 3 für 40’ 10,1 | 10,5 5,3 5,6 3,4 3,0 2,3 2,2 























Bei nicht hohen Temperaturen kann man die Menge der abgeschiedenen CO, 
als der Versuchsdauer proportional betrachten. 














Temperaturintervall 20%—14° 149—110 11°—¢° 20°—8° 
D'OR. «à cie ee 18070 24120 20800 20300 
DE. Tr di. 17620 33920 16500 21470 








Tabelle 15. Serie VII. 20. II. 1927. Alter: 6 Tage. Die Röhren enthalten je 
200 Keimlinge. C = 1,34 mg; p = 20,0 com; a = 26,85 ccm. 

















Versuchsdauer 4 Stunden 1h 82’ 

Temperatur | t=4 t=10 

b 25,48 25,57 

d =a- b 1,37 1,28 

e=d-c 1,84 1,72 

e- > für 40’ 1,53 3,74 
| 


Temperaturintervall 4—10° 
u = 23360 

Die Versuchsanstellung in Serie VII unterscheidet sich von allen vor- 
hergehenden dadurch, daß in diesen (Serie I—VI) das Material in den 
Röhren I und II nacheinander der Einwirkung aller in den Tabellen an- 
geführten Temperaturen unterworfen wurde, während in Serie VII das- 
jenige der Röhren I und II nur je einer Temperatur von 4° bzw. 10° aus- 
gesetzt wurde. Serie I zeigt. daß nach Rückkehr der Keimlinge von der 
hohen zur niedrigen Temperatur die Verschiebung der Atmungsintensität 
1,4 mg für die Röhre I und 3,0 mg für die Röhre II beträgt, was 8% bzw. 
16% des Anfangswertes entspricht. Diese Verschiebungen beeinflussen 
natürlicn die Größe «, welche für den steigenden und fallenden Gang der 
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Temperatur berechnet sind. In der Serie II beobachtet man dieselbe Er- 
scheinung in noch höherem Grade; die Verschiebung nach der Richtung 
der Atmungserniedrigung erreicht hier 16% für die Röhre I und 15% für 
die Röhre II. Jedoch beobachtet man in der Serie III und Serie V bei der 
Wiederkehr zur niedrigen Ausgangstemperatur die umgekehrte Erschei- 
nung, nämlich eine Erhöhung der Atmung, die in der Serie III 5% und 
in der Serie V sogar 25% erreicht. 

In Anbetracht solcher Widersprüche und in Erwägung dessen, daß 
die absolute Größe der Veränderung 3,5 mg nicht übersteigt, scheint es 
uns, daß man die Veränderungsrichtung in der Atmung in den Grenzen 
der oben untersuchten Temperaturen als nicht aufgeklärt betrachten 
muß, die Größe der Veränderung aber als unbedeutend. 

Diese Erwägungen gestatten uns, für die Kurve, welche die Abhängig- 
keit der Atmung von der Temperatur ausdrückt, die beim fallenden 





20° 30° 
Abb. 1. Erklärung im Text. 


Gange der Temperatur erhaltenen Befunde (in den Grenzen der unter- 
suchten Temperaturen) gleichermaßen wie die beim steigenden Gange 
erhaltenen zu benutzen (Abb. 1). 

Wir führen in den Ergänzungstabellen die nach den Versuchsdaten 
der Serie berechnete Temperaturcharakteristik oder Temperaturinkre- 
ment an. Wenn wir zur Berechnung die ARRHENIUSsche Gleichung 


# T2—T, 
Ky bara Te: ! = 
1 
logarithmieren, so haben wir: log u = log T:+ log 71+ log (log K, — 
log K,) — log (T,— T,) + log 2 — log - log e, wo K, und K, Geschwindig- 
keitskonstanten der Reaktion bei den absoluten Temperaturen 7, und 
T, sind, u ist die > Are und e die Basis der natür- 


lichen Logarithmen. —* der Reaktion wird durch die Relation der 


Kohlensäuremengen, RM bei 7, und T, in der Zeiteinheit (40’) aus- 


strömen, ersetzt. 
In der Einleitung zu einer Reihe von Arbeiten aus seinem Labora- 


torium rückt CROZIER (4) die Bedeutung der Größe y in den Vordergrund; 


=e? 
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er rechnet damit, daß der Hauptvorzug dieser Größe im Vergleich zu den 
Temperaturkoeffizienten von van’THorr[Q;,.] darin besteht, daß in jeder 
einzelnen Reaktion das u unabhängig von der Temperatur ist. Jedoch 
ist dieser Vorzug bei Betrachtung der Veränderungen Q,, und der Größe 
a in den einzelnen Reaktionen, z. B. nach den von Kanrrz (12, S. 5—6) 
angeführten Tabellen, nur ein scheinbarer. 

Die auf Grund allgemeiner thermodynamischer Erwägungen auf- 
gestellte Größe y ist ja von van’r Horr selbst als unabhängig von der 
Temperatur nur in erster Annäherung vorausgesetzt worden. 

Indem CROZIER die Zahlengrößen von u für verschiedene biologische 
Vorgänge untersucht, findet er, daß im Temperaturintervall von 0—40° 
die Größe u gewöhnlich einen plötzlichen Sprung macht, die u-Kurve 
also einen Knick zeigt. 

In einigen Fällen beobachtet CROZIER einen zweimaligen Knick der 
u-Kurve. Es ist notwendig, hervorzuheben, daß Crozier zur Berechnung 
von u gewöhnlich bedeutende Temperaturintervalle wählt. Indem er an- 
nimmt, daß in jeder einzelnen Reaktion y unabhängig von der Tempera- 
tur ist, meint er, daß bei einem Knick der u-Kurve in der Reihe der Re- 
aktionen, welche den biologischen Vorgang ausmachen, diejenige, welche 
bisher eine untergeordnete Rolle spielte, nunmehr eine vorherrschende 
Bedeutung für die Abhängigkeit (4) des Gesamtvorganges von der Tem- 
peratur erhält. Indessen stellte schon COHEN-STUART (3) in einem in 
prinzipieller Hinsicht äußerst interessanten Artikel, in welchem er Ku1J- 
PERS Daten über die Atmung der Erbse und auch diejenigen anderer 
Forscher einer Analyse unterwirft, Kurven der Veränderung von u zu- 
sammen, welche ein allmähliches Fallen dieser Größe zeigen, was nur mit 
Mühe mit den Vorstellungen CROZIERSs in Einklang zu bringen ist. Ferner 
gibt Orro GLASER (13) in einer Arbeit über die Bewegung der Para- 
maecien eine auch graphisch ausgewertete Tabelle der Veränderungen 
der Bewegungsgeschwindigkeiten von Infusorien und meint, daß der Pro- 
zeB sich bei zwei Werten des « vollzieht: bei 16000 zwischen 6° und 15° 
und bei 8000 zwischen 16° und 40°. Jedoch nähern sich, wie GLASER 
selbst bemerkt, im Intervall 15—19 die Versuchswerte beiden Inkre- 
menten. Das berechtigt zur Annahme, daß in diesem Intervall die Mög- 
lichkeit eines allmählichen Fallens von y vorhanden war. HECHT (14) fand, 
daß das Inkrement der latenten Periode der Lichtwirkung auf den Mol- 
lusken Mya sich auch mit der Temperatur allmählich verändert. Außer- 
dem leidet die Berechnungsart von u selbst nach der Formel von ARRHE- 
Nius, wie aus der oben angeführten Gleichung zu ersehen ist, an großer 


Ungenauigkeit. u wird aus Q — Kı berechnet, wobei dieses Verhältnis 


Ky 
sukzessive zweimal logarithmiert (log log Q) wird. Das fiihrt zu bedeu- 
tenden Schwankungen des Inkrementes, die, je kleiner der van’r Horr- 
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sche Koeffizient (Q) der absoluten Größe nach ist, desto bedeutender aus- 
fallen. So verändert bei nicht hohen Temperaturen ein Unterschied von 
0,1 bei Q = 1,5—1,6 u schon um 18%. CRozIER selbst ist unschlüssig 
darüber, ob ein Unterschied der Größe für w von 1600016700 nicht 
innerhalb der Versuchsfehlergrenze (3,6%) liegt. Wir meinen, daß bei 
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Abb. 2. Tabelle 16. Erklärung im Text. 


der Bearbeitung der Befunde früherer Forscher (z. B. Rutges, 15) der 
mittlere Fehler des Inkrementes diese Größe noch überschreiten würde, 

In der obigen Tabelle 16 (Abb. 2) sind die Größen y für verschie- 
dene Temperaturen unserer Versuche zusammengestellt. Die Intervalle 
sind nach Möglichkeit nicht sehr breit gewählt. In einzelnen Versuchen 
scharfe Schwankungen aufweisend, zeigen die Inkremente eine beständige 
Tendenz zur Verminderung in dem Maße, wie die Temperatur steigt. 
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Bezüglich der absoluten Größen sind sie ein wenig höher als die nach den 
Daten von KuwPER berechneten (welch letztere aus dem Artikel COHEN- 
STUARTS entnommen sind). CROZIER, der die Daten Ku1srers benutzte, 
nimmt für die Inkremente seiner Versuche die Größe 16200 in den Gren- 
zen von 0—26° an. Wenn wir das Mittel von drei Größen des u (0—10°, 
10—20°, 20—30°) nehmen, so erhalten wir eine Zahl nahe an 16000, je- 
doch betragen die u-Werte in den äußersten Punkten dieses ganzen 
Temperaturintervalles etwa 18000 und 13500. Wie COHEN-STUART sagt: 
„there is no question of a real mean“. 

Auf Grund alles oben Gesagten meinen wir, daß es vorläufig gewagt 
ist, ein solches für ein langes Temperaturintervall ausgerechnetes Inkre- 
ment zu benutzen, wenigstens für den Atmungsprozeß. 

Indem wir dazu übergehen, die Ergebnisse der bei Temperaturen über 
36° angestellten Versuche zu besprechen, müssen wir die Serien VIII, IX 
und X besonders betrachten. In den Serien VIII und IX haben wir die 
Versuchsdauer in den untersuchten Temperaturintervallen stark ver- 
kleinert, um den Einfluß des Zeitfaktors genauer zu verfolgen. In Serie 
VIII wurde das Material nacheinander dem Einflusse aller in der Tabelle 
angegebenen ansteigenden Temperaturen unterworfen, in den Serien IX 
und X wurde das Material wie in allen folgenden (XI—XVI): dem 
dauernden Einflusse einer beständigen Temperatur ausgesetzt. In dieser 
Beziehung unterscheidet sich Serie X durch nichts von den folgenden 
(Serien XI—XVI) und nähert sich IX nach ihren Ergebnissen: Im unter- 
suchten Temperaturintervall von 38—41° erweisen sich der Einfluß so- 
wohl der erhöhten Temperatur wie auch der des Zeitfaktors als am wenig- 
sten klar. Hier schwankt die Atmungsintensität ohne jegliche Regel- 
mäßigkeit. Im Gebiete unter 39° rief dagegen eine Temperaturerhöhung 
immer eine verstärkte CO,-Bildung hervor; anhaltendes Verweilen der 
Keimlinge bei konstanten Temperaturen über 41° aber bewirkt, wie wir 
weiter sehen werden, eine regelmäßige Hemmung der Atmung. 

In den Tabellen 17—19 beachte man das Verhalten des Materials in 
den Röhren I und II, nur dann treten die erwähnten Schwankungen der 
Atmungsintensität hervor. Auch KuwPER registriert Schwankungen der 
Atmungsintensitäten in einem gewissen Temperaturintervall, dessen Lage 
je nach der zu untersuchenden Pflanze verschieden war. Das geht beson- 
ders klar aus seinen Angaben über Arachis hypogaea bei einer Temperatur 
von 35° hervor. In weiteren Versuchen der Serie XI—XVI (vgl. auch X) 
wurde der Einfluß des Zeitfaktors untersucht, wobei wir glaubten, daß 
es Interesse habe, dies detaillierter als bei KuxPER durchzuführen, und 
zwar bei Temperaturen, die sich um 2° unterschieden; wir gingen aber 
bis zu einer Temperatur von 53° aufwärts, während KuxWPER bei der 


1 Die Zahlen 1, 2, 3 usw. bezeichnen die Reihenfolge der Versuche. 
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Tabelle 17. Serie VIII. 8. III. 1927. Alter: 7 Tage. Die Röhren enthalten je 
190 Keimlinge. C = 1,34 mg; p = 15,0 ccm; a = 24,85 ccm. 





























Versuchsdauer 30’ 20° 20° 20’ 20’ 
Temperatur 34° 36° 38° 40° 42° 
I Il I Il I II I Ii I I Il 
b 21,68 | 22,11 | 22,63 | 22,92 | 22,56 | 22,89 |22,60/22,65/22,66/23,02 
d=a-b 3,17| 2,74| 2,22| 1,93| 2,29] 1,96| 2,25) 2,20| 2,19| 1,83 
e=d.c 4,25| 3,67| 2,97| 259! 3,07| 2,63) 3,01! 2,95) 2,93| 2,45 
em en 29,79 | 25,72 | 20,82 | 18,16| 21,52| 18,45 |21,10/20,68/20,54/17,17 
In Umrechnung | 39,7 | 35,3 | 41,6 | 36,3 | 43,0 | 36,9 |42,2 |41,4 |41,4 34,3 














Tabelle 18. Serie IX. 28. III. 1927. Alter: 4 Tage. Die Röhren enthalten je 
200 Keimlinge. C = 1,34 mg; p = 15,0 ccm; a = 24,95 ccm. Temperatur: 39°. 
Versuchsdauer: 15 Minuten. 


























1 2 8 5 

I u I IL I II I | 
b 23,20 | 23,30 | 23,22) 23,32 | 23,31 | 23,26 23,39123,45 
d=a-b 1,75| 1,65] 1,73| 1,63] 1,64| 1,69 1,56| 1,50 
e=d-c 2,34) 2,21; 2,32) 2,18; 2,20| 2,26 2,09! 2,01 

e = 15,6 | 14,7 | 15,5 | 14,5 | 14,60 | 15,0 13,9 |13,4 

In — 41,6 | 39,2 | 41,3 | 38,7 | 38,9 | 40,0 37,1 135,7 

auf 40° 











Tabelle 19. Serie X. 1. IV. 1927. Alter: 4 Tage. Die Röhren enthalten je 
195 Keimlinge. C = 1,34 mg; p = 15,0 ccm; d = 24,95 ccm. Temperatur: 41°. 
Versuchsdauer: 40 Minuten. 






































1 2 3 4 5 
I u I u I u I I I II 
b 20,07 | 20,24 | 20,26 | 20,32 | 20,43 | 20,35 |20,35{20,11/20,24/20,08 
d-a-b | 488| 471| 4609| 463| 4,52| 4,60] 4,60! 4,84) 4,72! 4,87 
tude 6,54| 631| 6209| 620! 6,05| 6,16| 6,16! 6,48] 6,32| 6,53 
en = 44,7 | 43,2 |43,0 | 42,4 | 41,2 | 421 w 44,3 143,3 144,7 


Tabelle 20. Serie XI. 6. IV. 1927. Alter: 3 Tage. Die Röhren enthalten je 








200 Keimlinge. C = 1,34 mg; p = 15,0cem; Q = 24,95 cem. Dauer: 40 Mi- 
nuten. Temperatur: 43°. 
1 2 3 4 5 
1 II I I I u I II I II 

b 20,84 | 20,61 | 21,19 | 20,73 | 21,25 | 20,71 | 21,83 | 21,10 |21,60/21,20 
d=a-b 4,11] 4,34| 3,76| 4,22 3,70) 4,24) 3,57] 3,85| 3,35) 3,76 
e=d-c 5,50| 5,81| 5,04| 5,66 4,96 | 5,68) 4,78| 5,16| 4,49) 5,04 
e- > 36,7 | 38,7 | 33,6 | 37,7 | 33,1 | 37,8 | 31,9 | 34,4 [29,9 |33,6 























1 Nur zum Vergleich mit den anderen Serien. 




















162 M.I. Kurbatov und N. D. Leonov: Über den Einfluß der Temperatur 





Tabelle 21. Serie XII. 10. IV. 1927. Alter: 5 Tage. Die Röhren enthalten je 
200 Keimlinge. Temperatur: 45°. C = 1,98 mg; p = 15,0 ccm; a = 8,30 com. 
Dauer: 40 Minuten. 














1 2 8 4 5 
I u I u I u I It I II 
b 5,62| 5,67] 5,95| 601| 612| 622| 627| 6,32| 6,281 6,36 
d=a-b | 268| 263| 2,35| 2,29] 218| 208) 203] 198| 2021 104 
e=d.c | 5386| 521| 4,66] 456| 432] 412| 4,02| 39,2 | 400! 3.84 
cm 35,7 | 34,7 | 31,0 | 30,4 | 27,8 | 27,5 | 26,8 | 262 |26,7 l256 


























Tabelle 22. Serie XIII. 15. IV. 1927. Alter: 4 Tage. Die Röhren enthalten je 
195 Keimlinge. Temperatur: 470. C = 1,98 mg; p = 15,0 cem; a = 8,30 cem. 
Dauer: 40 Minuten. 























1 2 8 4 5 
I I re u I I I I I Ir 
b 639| 650| 6,66| 6,74| 6,78| 6,82| 6,88] 6,95| 6,95] 6,97 
d=a-b | 1,91] 1,80] 1,64] 1,56) 1,52| 1,48| 1,42| 1,35] 1,35] 1.33 
nr 3,78| 3,56| 324| 308| 301| 2908| 281| 2,67! 267| 2.36 
e = 25,8 | 244 | 22,1 | 21,0 | 205 | 19,9 |19,2 |18,3 |18,3 Jıs2 

















Tabelle 23. Serie XIV. 16. IV. 1927. Alter: 4 Tage. Die Röhren enthalten je 
165 Keimlinge. Temperatur: 49. C = 1,98 mg; p = 15,0 ccm; a = 8,30 cem. 
Dauer: 40 Minuten. 






































1 2 3 4 5 
I II I u I I I I I II 
b 6,58| 6,67| 68! 6,87| 7,01| 7,12| 7,20! 7,26! 7,34 7,39 
Pee 1,72| 163| 1,47| 1,43| 1,29] 1,18| 1,10] 1,04! 0.96! 0,91 
pa 3,41| 3,23} 291| 283] 255| 2,33| 218] 2.09! 1.90! 1,80 
ee Je 27,3 | 25,8 | 22,5 | 222 | 20,0 | 18,6 [17,6 16,2 |15,3 |14,5 


Tabelle 24. Serie XV. 18. IV. 1927. Alter: 2 Tage. Die Röhren enthalten je 
200 Keimlinge. Temperatur: 51°. C = 1,98 mg; p = 15,0 ccm; a = 8,30 ccm. 
Dauer: 40 Minuten. 























1 2 3 4 5 
I u I u I I I II I sas 
b 649| 6,52| 688) 684| 7,22| 7,17| 745! 7,36| 7,57] 7,54 
d=a-b | 1,81| 1,78| 1,42] 146| 1,08| 1,11] 0,85! 0,93| 0,73] 0,76 
e=d-c | 3,60| 3,53| 281| 2,89| 214) 220| 168| 1,83| 1,44] 1,52 
em 24,0 | 23,6 | 19,4 | 19,6 | 14,3 | 14,7 | 11,2 | 122 | 96 |10,1 

















Erbse seine Beobachtungen bis zu 55°, bei Arachis hypogaea bis 50° aus- 


«lehnte, wobei die Temperaturstufen der einzelnen Versuche 5° betrugen. 
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Tabelle 25. Serie XVI. 22. IV. 1927. Alter: 3 Tage. Die Röhren enthalten je 
200 Keimlinge. Temperatur: 53°. C = 1,98 mg; p = 15,0 cem; a = 8,30 ccm. 
Dauer: 40 Minuten. 























1 2 3 4 5 
I I I II I u I u I u 
b 6,37| 6,40| 7,27| 7,39| 7,70) 7,78] 7,97| 8,00| 8,14| 8,14 
d=a- 1,93} 1,90| 1,03| 0,91) 0,60| 0,52| 0,33) 0,30| 0,16| 0,16 
e=d- 3,82| 3,77| 2,04) 1,80| 1,19] 1,03) 0,65| 0,59| 0,32] 0,32 
e- à 25,4 | 25,2 | 13,6 | 12,0 7,9 6,8 4,3 3,9 | 2,1 | 2,1 

















Die Versuchsergebnisse der Serien XI—XVI sind einsinnig. Sie be- 
stätigen die von KUIJPER bewiesene Tatsache, daß von einer gewissen 
Temperatur ab sich der Zeitfaktor deutlich bemerkbar macht und sich 
in einer Atmungshemmung der Keimlinge äußert, und daß, je höher die 
Temperatur des Versuches, diese hemmende Wirkung desto schärfer her- 
vortritt, wie namentlich die graphische Tabelle26 (Abb. 3) veranschaulicht. 

Folgt man KuwPER in der Bestimmung des ‚kritischen Punktes‘, 
d. h. der Temperatur, bei welcher die hemmende Wirkung des Zeitfaktors 
sich zu äußern beginnt, so muß man bei Phaseolus aureus dafür 42—43° 
annehmen. KuWPER meint, daß die Lage dieses Punktes bis zu einem 
gewissen Grade die Temperaturbedingungen der Heimat der Pflanze 
widerspiegelt, also bei tropischen Pflanzen höher liegen muß, als bei 
solchen der gemäßigten Zone. Unsere Bestimmungen zeigen, daß dieser 
Punkt gegen den von Lupinus und Pisum bedeutend verschoben ist und 
dem Anscheine nach sogar noch um 2—3° höher liegt als bei Arachis hypo- 
gaea. Das würde mit der Ansicht KuxPERs vollkommen übereinstimmen: 
Die Heimat des Phaseolus aureus PırEr (Roxs.) ist Indien; nach den 
Angaben von Professor G. M. Popova entstammt unser Material den in 
Buchara verbreiteten Sorten. Nach dem Gehalt an Eiweißstoffen (etwa 
30% ) ordnet sich Phaseolus aureus vollkommen in die Reihe der Pflanzen 
ein, welche KuwPER als vergleichbar bezeichnet. 

Gegenwärtig herrscht die Meinung, daß bei Temperatursteigerung die 
Atmung regelmäßig zunimmt und schließlich einen maximalen Wert er- 
reicht, auf welchem sie bis zum Tode der Pflanze durch übermäßig hohe 
Temperatur verbleibt (S. P. KosTyTscHEew, 16, 17). 

Diese These, scheint uns, würde gestatten, die Verminderung der 
Atmungs-CO, bei weiterer Temperatursteigerung auf das Absterben eines 
Teiles der Pflanzen zurückzuführen, wobei die beobachtete CO,-Abgabe 
den mit maximaler Energie atmenden überlebenden Pflanzen zuzuschrei- 
ben wäre. Uns scheint, daß es in diesem Falle richtiger wäre, nicht vom 
Absterben der Pflanze als eines Ganzen zu sprechen, sondern nur vom 
Tode einzelner Zellen, und die beobachtete CO,-Abgabe der Atmung der 
überlebenden Pflanzen- T'eile zuzuschreiben. 

Planta Bd. 12. 12a 
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Wir wollen nicht versuchen, diese Frage zu entscheiden, aber immer- 
hin hielten wir es für wünschenswert, folgenden Versuch anzustellen: 
Die Keimlinge wurden im Rezipienten einer 100 Minuten dauernden 
Erwärmung bei einer der unten angegebenen Temperaturen und bestän- 
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Abb. 3. Tabelle 26. 1, 2, 3, .... bezeichnen die in den aufeinander folgenden Zeitintervallen von 


je 40 gefundenen CO:-Mengen. 


digem Durchsaugen von Luft unterworfen und alsdann in feuchten Sand 
ausgepflanzt. Gleichzeitig wurden zur Kontrolle nicht erwärmte Keim- 
linge ausgepflanzt. Die so behandelten Pflanzen wurden 5 Tage lang be- 
obachtet. Alle Kontrollpflanzen wurden kräftig und ergrünten schon am 
folgenden Morgen nach dem Auspflanzen. Das Schicksal der erwärmten 
Keimlinge ist aus der Tabelle 27 zu ersehen. 

Die in der Tabelle als ‚lebend‘ bezeichneten Keimlinge entwickelten 
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Tabelle 27. 
Zahl der aus- Nach 5 Tagen 
Erwärmungs- Zahl der leben- 
temperatur nn den nach 24 8ta.| % er % der zur Hälfte _ 
43° 100 80 42 36 78 
45° 50 26 12 0 12 
47° 50 26 0 4 4 
49° 50 4 0 3 3 











Blätter und ergrünten. Die „zur Hälfte lebenden“ behielten größtenteils 
ihren Turgor, ergrünten nur schwach, entfalteten aber keine Blätter. Als 
umgekommen wurden die Keimlinge betrachtet, die ihre Turgeszenz in 
der ganzen Länge des Hypokotyls verloren hatten. 

Der Versuch zeigt, daß der Schritt zur Temperatur von 45° eine ganze 
Katastrophe hervorgerufen hatte. Am 6. Tage waren nur noch 12% 
lebend geblieben, während von den nur bis 430 erwärmten am 6. Tage 
noch 78% am Leben waren. Wenn wir die Veränderungen der Lebens- 
fähigkeit mit denen der Atmung vergleichen, indem wir die in die Rubri- 
ken der graphischen Tabelle 26 (Abb. 3) eingetragenen Punkte, welche 
einem 100 Minuten dauernden Aufenthalt der Keimlinge im Rezipienten 
entsprechen, zu einer Kurve verbinden, so sehen wir, daß das Verweilen 
bei 459 keinerlei Katastrophe in der Atmung zur Folge hat, und daß der 
Niedergang der Atmung vielmehr sich sehr gleichmäßig vollzieht. 

Dieser Mangel an Zusammenhang zwischen der Veränderung der At- 
mung und dem Sinken der Lebensfähigkeit (% der am Leben bleibenden 
Pflanzen) gibt Zeugnis von der bedeutenden Selbständigkeit des Atmungs- 
vorganges. Uns scheint, daß eine weitere Anwendung der von uns be- 
nutzten direkten Kontrolle der Lebensfähigkeit der Pflanzen gestatten 
wird, die Frage nach dem Einfluß hoher Temperaturen auf die Pflanze 
besser zu klären. 


Schlußfolgerungen. 

1. Phaseolus aureus stellt, dank der Gleichförmigkeit und Schnellig- 
keit seines Keimens, ein sehr geeignetes Material zu physiologischen 
Untersuchungen dar. Der Entwicklungsgrad der Keimlinge wird gut 
durch Bestimmung des Gesamtstickstoffes (%) charakterisiert. 

2. Bei der Untersuchung der Atmung der Keimlinge unter Einfluß 
verschiedener Temperaturen wurde eine deutlich ausgedrückte Tendenz 
zum Fallen der Temperaturcharakteristik (4) mit steigender Tempera- 
tur festgestellt. 

3. Scharfe Veränderungen der Größe u, die CROZIER für eine Reihe 
biologischer Vorgänge gefunden hat, sind nicht bemerkt worden. 

4. Der Einfluß dauernden Verbleibens bei Temperaturen über 43° 


auf die Atmung der Keimlinge ist sehr merklich. 
12* 











166 M. I. Kurbatov und N. D. Leonov: Ober den Einfluß der Temperatur usw. 


5. Als unterste Grenze der hemmenden Wirkung des Zeitfaktors für 
Phaseolus aureus erscheint die Temperatur von 42°, also eine höhere, als 
sie KuIJPErR für die Erdnuß festgestellt hat. 

6. Zwischen dem Fallen der Atmung und der durch die hohe Tempera- 
tur hervorgerufenen Hemmung der Lebensfähigkeit der Keimlinge läßt 
sich eine direkte Beziehung nicht nachweisen. 
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ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNG VON BASTARDEN 
ZWISCHEN 28-CHROMOSOMIGEM WEIZEN UND ROGGEN. 
Von 
T. W. PLOTNIKOWA 
(Kiew). 

Mit 42 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 24. Juni 1930.) 


In der Literatur sind in letzterer Zeit viele Art- und Gattungs- 
bastarde beschrieben worden. Die Kreuzung weitverwandter Arten 
wird zu einer Methode der Züchtung. Auch die wichtigsten Getreide- 
arten wurden oftmals miteinander und mit verwandten wilden Arten 
und Gattungen bastardiert. Einen besonders großen Umfang hatten die 
Bastardierungsarbeiten in der Triticum- Aegilops-Secale-Gruppe (BLEIER 
1929). 

In dieser Gruppe wurden viele Bastarde von nahe- und weit- 
verwandten Arten zytologisch und genetisch untersucht. Am wenigsten 
untersucht wurde die Gattung Secale. Die Bastarde zwischen ver- 
schiedenen Secale-Arten sind wenig interessant: sie haben geringen prak- 
tischen Wert und geben dem Zytologen nichts Neues, weil die Reifungs- 
teilung dieser Hybriden normal vor sich geht (BLEIER 1930). Der 
Bastard von Roggen und F, (Triticum x Aegilops) war völlig steril. Viel 
mehr wurde Roggen mit Weizen gekreuzt, aber auch hier wurden nur 
einige Arten verwendet: Secale cereale und Triticum vulgare und nur in 
einzelnen Fällen einige andere. Mir sind nur einige Fälle bekannt, wo der 
Emmerweizen mit Roggen gekreuzt wurde. NIKOLAEWA kreuzte T'riti- 
cum persicum x Secale cereale. Ihr gelang die Befruchtung, doch gingen die 
jungen Embryonen zugrunde, und es wurden keine keimfähigen Samen 
erhalten. Die erste gelungene Kreuzung war Triticum dicoccoides x Se- 
cale cereale (JESENKO 1913). 

Den zweiten Fall, wo die Kreuzung gelang, hat SCHEGALOW (1924) be- 
schrieben (Triticum durum v. melanopus x Secale cereale). Später wurden 
einige Hybriden in U.G.S.I. (Odessa) erhalten. Alle diese Bastarde sind 
zytologisch nicht untersucht worden. 

Diese lückenhaften Angaben veranlaßten mich, die Hybriden verschie- 
dener Weizensorten mit verschiedenen Roggenarten zu untersuchen. 

Die Hybriden der 28-chromosomigen Weizen mit Roggen können 
einen großen praktischen Wert haben. Die bis jetzt erhaltenen F;- 
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Hybriden waren allerdings steril; das besagt indessen noch nicht, daß 
man bei Kreuzung verschiedener Rassen nicht doch noch fruchtbare 
F,-Hybriden erhalten kann. Einige dieser F,-Hybriden können amphi- 
diploid mit der Chromosomenzahl 2 n = 42, konstant und fertil sein 
(PLOTNIKOWA 1930). Wenn man diese Hybriden mit Vulgare-Weizen 
kreuzt, wird man vielleicht eher und leichter die nötigen Verbindungen 
von Roggen- und Weizeneigenschaften erhalten als aus der Kreuzung 
Triticum vulgare x Secale cereale. 

Es ist bemerkenswert, wie sehr die Kreuzungsfähigkeit des Weizens 
und des Roggens von den gekreuzten Rassen abhängt (siehe Tabelle 1). 
JESENKO gelang die Kreuzung T'riticum vulgare und Secale cereale nur mit 
großer Mühe, — er erhielt einen Kern pro 200 bestäubter Blüten. Die 
reziproke Kreuzung gelang ihm gar nicht. In den letzten Jahren hat man 
aber Weizenrassen gefunden, bei denen die Bestäubung mit Roggen bis 
zu 100% gelingt, und auch die Kreuzung 9 Roggen x ¢ Weizen ist ge- 
lungen. Auch die Fruchtbarkeit der F,-Bastarde hat sich sehr geändert. 
Die höchste Fruchtbarkeit war auf der Belaja-Zerkow-Station beob- 
achtet worden, und zwar 98 Körner pro Pflanze. 

Jetzt kommt es darauf an, solche Weizenrassen der Emmergruppe zu 
finden, die, mit Roggen gekreuzt, leicht Bastarde erzeugen. 

Die Kreuzung der Emmergruppe-Weizen mit Roggen wurde während 
der Jahre 1927 und 1928 unternommen. Im Jahre 1929 wurde sie unter- 
brochen, weil die Kollektion der Arten, die zur Kreuzung benutzt werden 
sollten, beim Bau eines Gebäudes vernichtet worden war. 

Es wurden zur Kreuzung verschiedene Weizenarten und Rassen der 
28-chromosomigen Gruppe benutzt, die aus dem Kiewer Landwirdschaft- 
lichen Institut und aus dem Unions-Institut für angewandte Botanik in 
Leningrad erhalten wurden, und eine Sommerrasse von Secale cereale 
aus dem Kiewer Landwirtschaftlichen Institut. In allen Kreuzungen 
diente der Weizen als Mutterpflanze. Die Pflanzen, die zur Kreuzung be- 
nutzt werden sollten, wurden auf dem Felde des Kiewer Landwirtschaft- 
lichen Instituts ausgesät. 

Die Technik der Kreuzung war folgende: Die Ähren wurden 
kastriert, wenn sie aus der Blattscheide des letzten Blattes ganz oder fast 
ganz herausgekommen waren. Die untersten wenig ausgebildeten 
Ährchen wurden abgeschnitten, die Spitze der Ähre und die Grannen 
wurden auch fortgeschnitten und die mittleren Blüten der Ährchen 
wurden mit der Pinzette herausgerissen. So wurden nur zwei Reihen von 
3—5 Ährchen, jede mit den-zwei unteren Blüten, zuriickgelassen. 

Die Staubbeutel (sie waren während der Kastration noch grün oder 
fingen erst an etwas gelb zu werden) wurden mit einer feinen Pinzette 
herausgenommen. Nach der Kastration wurden auf die Ähren Iso- 
latoren — doppelte Pergamenttüten — aufgesetzt. 
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Die Ähren wurden bestäubt, wenn dieNarben buschig wurden und die 
Spelzen sich zu öffnen begannen, 1—4 Tage nach dem Kastrieren, je nach 
der Sorte des Weizens und je nach dem Wetter. 

Es wurden Roggenpollenbeutel unmittelbar vor der Bestäubung in 
einem Glasgefäß gesammelt. Von den Antheren wurden nur solche ge- 
sammelt, die ganz reif waren und zu platzen anfingen oder noch nicht 
geplatzt waren. Die letzteren platzten einige Minuten nachdem sie ge- 
sammelt waren. 

In jede Blüte wurde ein ganzer Pollenbeutel gelegt oder nur ein 
Stück davon mit einer großen Menge von Pollen, oder auf die Narbe 
wurden Pollen geschüttet, die aus geplatzten Pollenbeuteln herausge- 
fallen waren. Die Isolatoren wurden nach der Bestäubung bis zu 1 Woche 
auf den Ähren gelassen. 

Im Jahre 1927 wurden drei Weizenarten gekreuzt (siehe Tabelle 2). 
Die ganze technische Arbeit habe ich selbst gemacht. Die Kreuzung ergab 
24 verkümmerte Kerne. Sie wurden in nassem Sande zum Keimen ge- 
bracht. Es keimten nur 7 Körner (siehe Tabelle 2). 


Tabelle 2. Die Ergebnisse der Kreuzung der 28-chromosomigen Weizen mit 
Roggen. 1927. 
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Triticum durum v. mela- | 4 
nopus Nr. 00122... | 9 186 6 19 | 2 LL, — 
Triticum persicum v. fuli- | | 
ginosum . . . . . .. 10 | 210 | 12 | 65 | 4 LT 
Triticum durum v. hordei- 
D ee 11 216 6 17 1 _ 1 
Total | 30 | 612 | 24 | 101} 7 | 2 | 1 


Die Pflanzen wurden in Tôpfe gesetzt, und wenn sie 2—3 grüne 
Blätter hatten, wurden sie ins Feld ausgepflanzt. Dabei wurden Wurzeln 
für zytologische Untersuchungen fixiert. Die Pflanzen waren klein und 
schwach; 4 gingen noch in Töpfen zugrunde und nur 3 gelangten zur 
Reife. 

Die zytologische Untersuchung zeigte in den Meristemzellen der 
Wurzelspitzen zweier Pflanzen 21 Chromosomen (siehe Abb. 12, 13). 
Das entspricht der somatischen Chromosomenzahl der F,-Hybriden: 
14 Weizenchromosomen + 7 Roggenchromosomen. Die Hybriden des 
Emmerweizens x Roggens sind dreibasische Hybriden, wenn wir als 
Grundzahl für Weizen und Roggen 7 Chromosomen annehmen. Die dritte 
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Pflanze besaß 28 Chromosomen, was der somatischen Zahl des Emmer- 
weizens entspricht. Ihrer Morphologie nach war diese Pflanze ein echtes 
Triticum durum, obgleich sie von der Urform Triticum durum v. hor- 
deiforme zu unterscheiden war. Die Fruchtbarkeit dieser Pflanze war 
normal. Sicherlich ist sie eine ,,Pseudohybride“, die durch die Be- 
stäubung mit einem Pollenkorn, das der Wind zufällig herübergebracht 
hatte, entstanden war. Das konnte leicht vorkommen, weil alle Kreu- 
zungen im Felde vorgenommen wurden und die Ähren während der Be- 
stäubung einige Minuten lang ungeschützt standen. 

1928 wurde die Zahl der gekreuzten Weizensorten vergrößert. Es 
wurde einige Rassen von Triticum durum, zwei von Triticum persicum, 
zwei von Triticum dicoccum, Triticum polonicum und Triticum orientale 
mit Roggenpollen bestäubt. 1928 wurden alle Kreuzungen von einer 
technischen Mitarbeiterin gemacht. Hiermit muß man wohl den hohen 
Prozentsatz — bis zu 10% — der ,,Pseudohybriden“ erklären. Auch ist 
damit oder mit den ungünstigen Verhältnissen des Jahres die Abwesen- 
heit von echten Hybriden zu erklären. 

Ihrer Morphologie nach sind die Emmerweizen-Roggenhybriden 
den Dinkelweizen-Roggenhybriden sehr ähnlich (Meister, LEBEDEFF 
und andere, siehe Tabelle 3 und Abb. 1—5). Die beiden Emmerweizen- 
Roggenhybriden waren anfangs schwächer als normale Weizen- und 
Roggenpflanzen und blieben in ihrer Entwicklung zurück. Das hängt 
gewiß davon ab, daß die Körner sehr klein, verschrumpft waren 
und die jungen Pflanzen zu Beginn ihrer Entwicklung wenig Nährstoffe 
hatten. 

Die Pflanze Nr. 7 (Triticum persicum v. fuliginosum x Secale cereale) 
erzeugte 4 Ähren, und die Pflanze Nr. 4 (Triticum durum v. melanopus 
x Secale cereale) 3 Ähren. Ungefähr dieselbe Ährenzahl hatten alle Som- 
merrassen. 

Die Hybriden warfen früher als der Weizen die Ähren aus. Während 
der Blütezeit waren die Hybriden von den benachbarten Weizenpflanzen 
sehr scharf zu unterscheiden. Sie hatten viel größeren Wuchs und sehr 
lange Ähren. Die Hybriden blühten mit stark geöffneten Spelzen: das 
gab ihnen ein charakteristisches zerzaustes Aussehen. 

Zerzauste Ähren sind ein Zeichen von vollkommener oder teilweiser 
Sterilität: zerzaustes Blühen kommt bei halbsterilen Formen von älteren 
Generationen der Dinkelweizen-Roggenhybriden, bei teilweise sterilen 
Weizenartbastarden und auch bei kastrierten und nicht rechtzeitig be- 
stäubten Weizen- und Roggenähren vor. 

Die Antheren der Hybriden waren länger als beim Weizen und kürzer 
als beim Roggen. Sie waren verschrumpft, vertrocknet und fast leer: die 
Antheren platzten niemals, sie blieben in der Blüte oder, was häufiger 
vorkam, sie wurden herausgeworfen. 


Planta Bd. 12. 12b 
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Die mikroskopische Untersuchung der Antheren zeigte, daß die 
Pollenkörner klein, verschrumpft und leer sind. Einige morphologisch 
normale Körner konnte man wohl finden (bis 0,2%), aber ihr Inhalt hatte 
kein normales Aussehen (siehe Abb. 6—9). 

Während des Blühens wurden die Ähren zweimal mit Vater- und 
Mutterpollen bestäubt. Nach dem Blühen (die Hybriden blühten ziem- 





Abb. 1. Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4. Abb. 5. 
Die Ahren der Bastarde und ihrer Eltern. 
Abb. 1. Q Triticum durum v. melanopus Nr. 00122. — Abb. 2. Fı Nr. 4 (Triticum durum v. mela- 
nopus Nr. 00122 x 5 Secale cereale). — Abb. 3. Q Triticum persicum v. fuliginosum. — Abb. 4. 
Fı Nr.7 (Triticum persicum v. fuliginosum X 5 Secale cereale. — Abb. 5. 4 Secale cereale — 
Sommerweizen. 


lich lang) schlossen sich die Spelzen fest ein. Die beiden- Pflanzen waren 
völlig steril. Eine Analyse ihrer morphologischen Merkmale ist in der 
Tabelle 3 gegeben. 

Die Ährenlänge der beiden Hybriden ist viel größer als die der Eltern. 
Die Zahl der Ährchen ist gleichfalls bei den Hybriden etwas größer: der 
Weizen hat ungefähr 20 Ährchen, der Roggen 19—26 und von den 
Hybriden der eine 28, der andere 27. Das Verhältnis der Ährenlänge 
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mitGrannen zu der Ährenlänge ohne Grannen ist beim Weizen viel größer 
als beim Roggen (der Weizen hat eine größere relative Länge der Gran- 
nen); die Hybriden haben eine intermediäre, aber dem Roggen näher 
stehende relative Grannenlänge. 
Die absolute Länge der Grannen 
ist beim durum-Weizen dreimal 
größer als beim Roggen, und bei 
F,Nr. 4 ist sie intermediär. Der 
persicum-Weizen hat 11/,mal 
längere Grannen als der Roggen 
und die Hybride F, Nr.7 hat 
längere Grannen als die beiden 
Eltern. Der persicum-Weizen 
hat grobe gespreizte Grannen, 
der durum-Weizen sehr grobe 
und nur wenig gespreizte; der 
Roggen zarte und dicht anlie- 
gende Grannen. Die F,-Bastarde 
haben fest ansitzende, nur weni- Abb. 6. Pollen des Bastards Nr. 4 (© Triticum 
ger grobe Grauen ala der Rog- durum v. melanopus Nr. 00122 X G Secale cereale). 
gen. Die Zacke der Glumae ist beim persicum-Weizen lang und der 
Granne ähnlich, obgleich sie kürzer als die letztere ist. Die Roggengluma 
hat keine echte Zacke; die Glu- 
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ma verwandelt sich unmittel- ay 
bar in ein spitzes ahlenférmi- Q a 
ges Ende. Die Hybride Nr. 7 © 0 D) m 


hat dieselbe Zacke wie die £ i Og a 
Mutterart, nur ist sie etwas 0e A 

länger. Derdurum-Weizen hat . .> 

eine kurze und nach unten zu Oo” S 

breitere, —schnabelförmige — À # 

Zacke. Die Zacke der Hybride De) 

Nr. 4 ist etwas länger, dünner pe 


und schärfer als die der Mut- 
ter, fast ahlenférmig. 


Die Deckspelzen (Glumae) ® h EZ © 
des Roggens sind einnervig ' ™ eh ” 
; = s Abb. 7. Pollen des Bastards Nr.7 (© Triticum 
und schmal: das Verhältnis persicum v. fuliginosum X & Secale cereale). 


Länge zu Breite ist 10. Die 

Deckspelzen des Weizens sind vielnervig, das Verhältnis. Länge zu 
Breite ist 2—3. Die Deckspelzen der beiden F,-Hybriden sind auch 
vielnervig, aber viel schmäler und platter als die Weizenspelzen, und die 
Verhältniszahlen der Länge zur Breite sind größer als bei dem Weizen, 
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wobei die Länge der Deckspelzen denen des Roggens und die Breite 
denen des Weizens gleichkommt oder etwas schmäler ist (bei Nr. 4). 
Die Glumae des Roggens haben einen dünnen und nackten Kiel. 
Triticum durum hat einen gro- 
ben, in großem Radius gleich- 
mäßig gebogenen Kiel, der be- 
haart ist. Der Kiel der persicum- 
Glumae ist schwach ausgebildet, 
in der unteren Hälfte scharf ge- 
bogen, und zum Ansatz der 
Spelze hin verschwindet er voll- 
ständig. Das obere Drittel der 
Deckspelze ist mit Zäckchen be- 
deckt. Der Keil der F,-Hybriden 
ist seiner Form nach dem des 
durum-Weizens ähnlich, aber 
noch gerader und der ganzen 
pe we — Pollen a. x Länge nach mit scharfen Zäck- 
chen bedeckt. Die Palea exterior 
des Roggens ist an den Seiten zusammengedrückt und der Kiel mit 
einem Kamm bedeckt. Die Palea exterior des Weizens ist gewölbt, hat 
keinen Kiel und hat Zäck- 
chen nurin demoberen Teil. 
Die Palea exterior der F}- 
Hybriden ist mehr zusam- 
mengedrückt als beim Wei- 
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Abb. 9. Pollen des Weizens (Triticum durum Abb. 10. Diakinese: 
v. melanopus Nr. 00122). 


zen und hat einen Kiel, der zum Ansatz der Spelze hin verschwindet. 
In dem oberen Drittel trägt der Kiel rauhe Zäckchen. Sie sind gut 
ausgebildet, aber kleiner und weniger zahlreich als die Zäckchen der 
Glumae. 

Die Ähren und die Grannen des Roggens sind hellgelb; die Ähren des 
persicum-Weizens sind schwarzbraun und dieGrannen braun: dieHybride 
Nr. 7 hat die Mutterfarbe, ist aber ein wenig heller. Der durum-Weizen 
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hat gelbe Ähren mit braunen Grannen. Der Hybrid Nr. 4 hat auch 
gelbe Ähren mit braunen Grannen. 

Die Ahren des Roggens sind nackt, die des Weizens behaart: die Ahren 
der Hybriden sind schwach behaart und haben einen bläulichen Wachs- 
belag. Der Halm an der Basis der Ähre ist beim Roggen schlank und 
behaart; beim Weizen ist er dick-und nackt. Der Halm der Hybriden 
ist weniger dick als der des Weizens und so behaart wie der des Roggens. 


Meiosis der F,-Hybriden. 

Die Ähren der F,-Hybriden wurden fixiert, als sie sich noch in der 
Blattscheide befanden. Als Fixiermittel wurde die Lösung von 8. Na- 
WASCHIN gebraucht (siehe PLotnrkowa 1930). Die Ährchen wurden 
20 uw dick geschnitten und mit Gentianaviolett nach Newton gefärbt. 

Die Meiosis der Hybriden Nr. 7 und Nr. 4 geht auf gleiche Weise vor 
sich, darum werde ich sie für die beiden Hybriden gemeinsam beschrei- 
ben. Die einzige Eigenschaft, an der man die Meiosis der F,-Hybride Nr. 7 
unterscheiden kann, ist die Bildung der vielkernigen Riesenpollenkérner. 
Ob das ein Zufall ist oder ob es als Regel angesehen werdenkann, istschwer 
zu entscheiden. 

Die Meiosis der dreibasischen Hybriden ist der der vierbasischen 
(vulgare-Weizen x Roggen) ähnlich. ZALENSKY und DoroscHENKO 
(1924) weisen darauf hin, daß die Prophasen bei den vierbasischen 
Hybriden normal vor sich gehen. THompson (1926) ebenso; er beob- 
achtete, daß die Chromatinfäden eine doppelte Struktur besitzen und be- 
merkte nur ein Kontraktionsstadium. 

Die Untersuchung der dreibasischen Hybriden war unvollständig, weil 
nur drei Ähren fixiert waren (zwei Ahrendes F, Nr.4,undeinedes F, Nr. 7). 
Deswegen konnten nicht alle Phasen genügend gut untersucht werden. 

Am wenigsten ist die Prophase der ersten Teilung untersucht worden, 
und alle diesbezüglichen Beobachtungen kann man nur als vorläufige an- 
sehen. Die flüchtige Durchsicht der früheren Prophase weist keine Ano- 
malien auf; die einzige Ausnahme ist die Bildung zweier Nukleolen und 
zweier Synapsisknäuel in einigen Zellen während der Synapsis. Das habe 
ich an zwei Präparaten des F, Nr. 4 beobachtet (siehe Abb. 14). (Beim 
Weizen und bei einer großen Menge der vierbasischen Weizen-Roggen- 
hybriden der älteren Generation habe ich solche Zellen nie gefunden.) 
Es folgt dann die Phase des Netzwerkes (siehe Abb. 15). 

Dieses Netzwerk sieht man gewöhnlich als zweite Kontraktion an. 
Bei Najas major, die als klassisches Beispiel für Bildung des Netzwerkes 
dienen kann, befindet sich zwischen der Synapsis und dem Netzwerke 
die Phase des Spirems. Dieses Spirem besteht aus einem einzelnen 
Chromatinfaden und wird später in zwei Teile geteilt, so daß zwei umein- 
andergewobene Fäden entstehen. Darauf kleben sich die Fäden unregel- 
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mäßig zusammen und bilden das Netzwerk. Durch das Zusammen- 
kleben dieses Netzwerkes werden Bichromosomen gebildet. 

Auf den Präparaten der dreibasischen Hybriden habe ich das Spirem 
nicht gesehen. Ob solch eine Phase bei Weizen-Roggenhybriden fehlt 
oder nur kurz andauert und bald vergeht, ist schwer zu beurteilen. Aus 
dem Netzwerke bilden sich die Chromosomen durch das Verkleben der 
Maschen des Netzwerkes (siehe Abb. 16—20). Abb. 20 stellt eine späte 
Prophase dar. Dieses Stadium wird sehr selten gut fixiert. Meist ist das 
Chromatin zu einem Klumpen zusammengeklebt. Auf der Abb. 19 ist der 
größte Teil des Chromatins zusammengeklebt ; der andere nicht verklebte 
Teil zeigt eine doppelte Struktur: die dunklen Chromosomenenden, die 
man in Verkürzung sieht, sind doppelt, und die dem Begleiter ähnliche 
Bildung ist auch doppelt. Für die Arten, die die Bichromosomen bilden, 
ist das eine gewöhnliche Erscheinung, aber bei den Hybriden, wo alle oder 
fast alle Chromosomen univalent bleiben, wirkt es befremdend. Es 
scheint, als ob die univalenten wie die bivalenten Chromosomen aus einer 
doppelten Bildung entstehen. 

Untersuchungen von THompson (1928) und BLEIER (1927) weisen 
auf dieselbe Chromosomenbildung bei den Weizen-Roggen- und Weizen- 
Aegilops-Bastarden hin. Solche Untersuchungen müssen noch wieder- 
holt werden, damit etwas Sicheres festgestellt werden kann. 

In der späteren Prophase kann man Bildungen, die den Begleitern 
ähnlich sind, bemerken (siehe Abb. 18). In der Diakinese werden die 
Chromosomen schlecht fixiert, sie kleben zusammen!. Doch kann man 
auch Zellen finden, wo man alle Chromosomen gut zählen kann. Abb. 10 
stellt die frühe Diakinese dar: 21 lange Chromosomen, und Abb. 22 stellt 
die spätere Diakinese dar: 18 stabchenférmige Elemente und eine runde 
doppelte Bildung, die größer als die andere ist Sie besteht aus zwei Ele- 
menten; ob es zwei zusammengeklebte Univalente sind oder ob es ein 
Bivalent ist, kann ich nicht entscheiden. 

Die Diakinese verwandelt sich unmittelbar in die Anaphase. Eine 
echte Metaphase, wie sie THOMPSON für vierbasische Hybriden beschrie- 
ben hat, gibt es nicht. Die Chromosomen der Anaphase sind stäbchen- 
förmig, gekrümmt oder rund. 

Die Anaphase der dreibasischen Hybriden geht so wie die der vier- 
basischen vor sich. Die Chromosomen verteilen sich unregelmäßig in der 
Spindel: anfangs so, daß sie in Projektion auf einer Ebene einen Rhombus 
bilden. Dann dehnt sich die Teilungsfigur aus, wird in der Mitte dünner 
und bildet zwei Chromosomengruppen, die mit einer Brücke aus ver- 
zögerten Chromosomen verbunden sind (siehe Abb. 28). 

Abb. 21 stellt die gemeinsame Ansicht eines Teiles des Pollenbeutels 


1 Bei dem Material, das etwas anders im Sommer 1929 fixiert war, ist diese 
Verklebung viel weniger ausgeprägt. 
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dar. Die kleinen Zellen sind mit dem Mikrotommesser abgeschnittene Zell- 
stücke. In den nicht zerschnittenen Zellen sind die Anaphasen in Seiten- 
ansicht sichtbar. In einigen Zellen hat sich schon die Zellwand gebildet. 
Dasselbe sieht man auf der Abb. 11 (Mierophoto). Die Chromosomen wer- 
den in der ersten Teilung in der Regel nicht geteilt. Abb. 26 stellt eine solche 
Zelle vor. Die Chromosomen haben sogar nicht einmal Spalten. Doch 
oft sind sie gespalten (siehe Abb. 24) und einige sogar geteilt. Abb. 25 
stellt eine solche Zelle dar, wo sich an einem Pole 14 und an dem anderen 
10 Chromosomen befinden; das weist darauf hin, daß drei Univalente sich 
geteilt haben. Mehr als 25 Elemente in der ersten Anaphase sind selten 
zu finden. Abb. 29 stellt eine stark gebogene Anaphase dar, die 28 Ele- 
mente hat, und Abb. 30 eine solche, die etwa 40 Chromosomen besitzt. 


x 





Abb. 11. Die Anaphase der ersten Reifungsteilung; Allgemeinansicht eines Teiles des Staubbeutels 


(der Schnitt; fixiert nach S. NAWASCHIN, gefärbt mit Gentianaviolett nach NEWTON. 
Schwache Vergrößerung). 


In der Anaphase sowohl wie in der Diakinese habe ich einwandfreie 
Bivalente nicht gesehen. 

Auf der Abb. 27 sind zwei Chromosomenpaare durch Züge verbunden. 
THOMPSON weist darauf hin, daß auf diese Weise die Bivalenten geteilt 
werden. Aber die Zahl der Chromosomen — mehr als 21 — in der 
Abb. 27 unterstützt die Meinung, daß es geteilte Univalente sind. Die 
Kette aus drei Chromosomen in der Mitte der Spindel ist einem Tri- 
valenten ähnlich, aber mit demselben Rechte kann man sie als zusammen- 
geklebte univalente Chromosomen ansehen. Die Telophase ist sehr selten 
normal (Abb. 32). Gewöhnlich sind in der Telophase zwei Chromosomen- 
gruppen durch sich verspätende Chromosomen verbunden; dieselben 
bilden in der Interkinese Chromatinklümpchen und Zwergkerne (Abb. 33 
und Abb. 34). Neben dem Zwergkerne bildet sich manchmal eine kleine 
Zelle (Abb. 35 und 39). 

Planta Bd. 12. 13a 
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Die zweite Reifungsteilung ist gestört, aber in geringerem Grade als die 
erste. Doch bilden die normalen Metaphasen (Abb. 36) und Telophasen 
(Abb. 40) eine Ausnahme. Abb. 39 stellt eine Triade dar; in der dritten 
kleinen Zelle der Triade wird das einzelne Chromosom geteilt. 

Abb. 37, 38 und 39 stellen die typische Teilung dar. Die Tetraden 
sind auch abnorm ausgebildet: wohl sind öfters vier Zellen in der Tetrade 
vorhanden, doch besitzen sie häufig Mikronuklei oder sogar zwei und mehr 
Kerne (Abb. 41). 

Das letzte Stadium der Entwicklung des Pollens, das untersucht 
wurde, ist der einkernige Pollen. In dieser Phase degeneriert der Pollen 
noch nicht; alle Zellen haben einen normal aussehenden Inhalt. Doch hat 
die Mehrzahl der Pollenkörner Zwergkerne, und manche sind sogar 
zwei- bis dreikernig (siehe Abb.42) Auch vielkernige Riesenkörner (auf 
der Abb. 42 ist eine Zelle mit sieben Kernen dargestellt) sind in geringer 
Menge zu finden. 
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Abb. 12. Abb. 13. Abb. 14. 


Abb. 15. Abb. 16. Abb. 17. 
Abb. 121, Somatische Chromosomenplatte der Hybride Fı Nr.7 (Trit. persicum Secale). — 
Abb. 13. Somatische Chromosomenplatte der Hybride Fı Nr. 4 (Trit. durum X Secale). — Abb. 14. 
Fı Nr.7. Die Synapsis. In einer P.M.Z. sind zwei Nukleoli und zwei Synapsisknäuel vorhanden. 
Abb. 15. Fı Nr.7. Die Phase des „Netzwerkes‘. — Abb. 16. Fı Nr.7. Die späte Phase des Netz- 


werkes. Das Zusammenkleben des Chromatins. — Abb. 17. Fı Nr.7. Das Zusammenkleben des 
Chromatins und die Bildung der Chromosomen. 





1 Die Zeichnungen sind mittels desZeichenapparates ABBE und des Mikroskops 
von LEIrz gemacht. 

Abb. 12, 13, 15—18, 20 und 27 Vergrößerung etwa 2600 x ( Ölimmersion 1/12, 
Kompensationsokular 12, ausgezogener Tubus). 

Abb. 14, 19, 22—26, 28—30 Vergrößerung etwa 1650 X (Ölimmersion 1/12, 
Kompensationsokular 12). 

Abb. 21 Vergrößerung etwa 370x (Objekt Nr.7, Okular Nr. 1). 

Abb. 41 und 42 Vergrößerung etwa 800 x (Ölimmersion 1/12, Kompen- 
sationsokular 6). 
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Abb. 18. 


Abb. 20. 








® # 39 Abb. 27. 


a 4 Abb. 18. Fı Nr.7. Das Zusammenkleben des Chro- 
Abb. 26. matins und die Bildung der Chromosomen. Die 
Chromosomen tragen satellitenähnliche Gebilde. 
Abb. 19. FıNr.7. Das Zusammenkleben des Chromatins und die Bildung der Chromosomen. Ein 
Chromosom hat einen „Satellit“. Die Chromosomen zeigen eine doppelte Struktur. — Abb. 20. 
Fı Nr.7. Die frühe Diakinese. Die Chromosomen haben sich gebildet, aber noch nicht die stäbchen- 
ähnliche Form mit scharfen Umrissen bekommen. — Abb. 21. Fı Nr.4. Die Anaphase der ersten 
Reifungsteilung, Allgemeinansicht eines Teiles des Staubbeutels. — Abb. 22. Fi Nr.7. Die späte 
Diakinese. — Abb. 23- 30. Die Anaphasen der ersten Reifungsteilung. — Abb. 23. Fı Nr.4 23 Ele- 
mente. — Abb. 24. F; Nr. 4. 22-24 Elemente. Fast alle Chromosomen zeigen eine doppelte Struktur. 
Manche Chromosomen werden geteilt. — Abb. 25. FıNr.4 25 Elemente. — Abb. 26. Fı Nr.4. 21 Ele- 
mente. Die Chromosomen sind stäbchenförmig und haben keine doppelte ge — Abb. 27. 
FiNr.7. 24 Elemente. Zwei Chromosomenpaare sind durch Züge verbund lben sind an 
manchen Stellen sehr dünn und fast unsichtbar, an anderen bilden sie ei In der Mitte 
der Spindel sieht man drei Chromosomen, die zu einer Kette verbunden sind. 
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Abb. 31. Abb. 32. Abb. 33. 














Abb. 36. 
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Abb. 34. Abb. 35. Abb. 37. 
Abb. 38. Abb. 39. Abb. 40. 


Abb. 28. F, Nr. 4. Eine-späte Anaphase. — Abb. 29. FıNr.7. Eine stark gebogene Anaphase; 26 bis 
28 Elemente. Einige Chromosomen sind geteilt, andere haben eine doppelte Struktur, aber sie 
werden nicht geteilt. — Abb. 30. Fı Nr. 7. Die Anaphase, etwa 40 Chromosomen. — Abb. 31. F, Nr. 4. 
Die Telophase. Die Zellwand ist schon gebildet, aber die zwei Chromosomengruppen an den 
Polen sind mit einer Brücke aus nachgebliebenen Chromosomen verbunden. — Abb. 32. FıNr. 4- 
Die Telophase; solche normale Telophase ist sehr selten zu finden. — Abb. 33. Fi Nr. 4. Die Dyade- 
— Abb. 34. Fı Nr.4. Die Dyade. — Abb. 35. FıNr.4. Die Interkinese; eine Triade, anstatt einer 
Dyade. — Abb. 36—39. Die zweite Reifungsteilung. — Abb. 36—37. Fı Nr. 4. Die Metaphasen. — 
Abb. 38. Fı Nr.4. Eine typische Anaphase der zweiten Reifungsteilung. — Abb. 39. Fı Nr. 4. Die 
Anaphase in drei Zellen der ,,Triade‘‘. — Abb. 40. Fı Nr.4. Eine normale Telophase (eine seltene 
Erscheinung). 
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Abb. 41. Fı Nr.4. Die Tetraden. 


Abb. 42. F; Nr.7. Die Pollenkörner (auf der 
Phase des einkörnigen Pollens). Abb. 42. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Landwirtschaftlichen 
Akademie in Gorki, Weißrußland). 
ÜBER DIE ASSIMILATION DES FORMALDEHYD 
DURCH DIE BLÄTTER EINIGER PFLANZEN. 


Von 
T. N. GopNEw und S. K. KORSCHENEWSKY. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 3. August 1930.) 


Der Frage des Mechanismus der Photosynthese und ihres ersten 
Produktes ist eine unübersehbare Menge von Untersuchungen ge- 
widmet. Nach den klassischen Wizzsrärrerschen (1) Arbeiten schlug 
die Mehrzahl der Forscher zwei Wege ein. Die Vertreter der einen 
Richtung mit KLEIN (2) an der Spitze bemühten sich, bei Anwendung 
verschiedener Methoden, die während der Photosynthese sich bildenden 
Stoffe in möglichst großer Menge aufzufangen und deren Natur ver- 
mittelst chemischer Analysen zu ermitteln. Da sich diese Richtung 
nicht auf das von uns zu behandelnde Thema unmittelbar bezieht, 
wollen wir sie hier nicht weiter berücksichtigen. 

Die andere Richtung, welche in letzter Zeit durch die trefflichen 
Arbeiten von SABALITSCHKA (3) und BoDNAR (4) vertreten wurde, be- 
strebt sich, den folgerechten Verlauf der Photosynthese durch Einführung 
der hierbei voraussichtlich auftretenden Produkte in das assimilierende 
Gewebe festzustellen. In einer Reihe von Versuchen, die von SaBa- 
LITSCHKA mit verschiedenen Pflanzen ausgeführt werden, wurde eine 
ansehnliche Zunahme von organischen Stoffen in Blättern, die sich in 
Dämpfen von Formaldehyd, bei Fehlen von CO,, befanden, sowohl 
im Licht als auch in der Dunkelheit bemerkt, im Vergleich zu Blättern, 
die sich unter denselben Bedingungen befanden jedoch ohne CH:0. 
Bei Versuchen mit Elodea (5) beobachtete SABALITSCHKA in Pflanzen, 
welche sich in 0,024 CH,O-Lésung befanden, eine Zunahme des Gehaltes 
an Kohlehydraten nicht nur im Vergleich zu den Kontrollpflanzen, 
sondern sogar zu ihrem anfänglichen Gehalte daran vor dem Versuche. 
In seiner Kritik der SaBaLıtschKaschen Versuche weist BODNAR darauf 
hin, daß die Atmung der Blätter nicht genügend in Rechnung gezogen 
wurde, und daß eine Zunahme der organischen Substanz sehr leicht 
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nicht sowohl Folge einer Ausnützung von CH,0 als vielmehr einer Her- 
absetzung der Atmung sein könnte. (Auf die Versuche, in denen der 
Gehalt an Kohlehydraten den anfänglichen übersteigt, bezieht sich dieser 
Einwand natürlich nicht.) Die Bemerkung von Bopnakz ist grundsätzlich 
richtig, aber bei niedrigen Konzentrationen von CH,O hat das, wie wir 
weiter unten sehen werden, nicht jene Bedeutung wie es auf er ersten 
Blick scheinen könnte. 

Im Jahre 1927 stellten Bopnar, Roto und BERNAUER eine Reihe 
von Untersuchungen mit Tropaeolum an, dessen Blätter vorher von 
Stärke befreit worden waren. Sie teilten die Serie von möglichst gleich- 
förmigen von den Versuchspflanzen abgeschnittenen Blättern in drei 
Teile: einen Teil (b), die Formaldehydblätter, stellten sie in einen Be- 
hälter, durch den ein Luftstrom ging, der vorher durch eine Reihe 
von Vorrichtungen hindurchgeleitet worden war, um ihn von CO, zu 
befreien und mit CH,O zu sättigen. Der zweite Teil (c), die Kon- 
trollblätter, wurde derselben Bedingung unterworfen, nur mit dem 
Unterschied, daß der Luftstrom statt durch Formaldehyd durch eine 
mit Wasser gefüllte Vorrichtung durchgetrieben wurde. Die Blattstiele 
waren in beiden Fällen die ganze Zeit durch unter Wasser. Die Blätter 
der dritten Abteilung (a) wurden gleichzeitig abgeschnitten und sofort 
auf ihren Gehalt an Trockensubstanz und löslichen Kohlehydraten 
analysiert, während die beiden ersten Teile erst dann dieser Analyse 
unterworfen wurden, nachdem sie im Laufe von etwa 24 Stunden in der 
oben beschriebenen Apparatur verweilt hatten. Die Berechnung der 
aufgespeicherten Stoffe wurde nach Formel (1) ausgeführt: 


b—a+ >. (1) 


Bopnak schreibt: ,, . .. Deshalb entschlossen wir uns in dieser Rich- 
tung mit Beriicksichtigung jedes sich darbietenden Umstandes, welcher 
gegen die Beweiskraft der behandelten Versuche angeführt werden 
konnte, unsere Untersuchung zu vollenden.“ Und in der Tat: diese 
Versuche ergaben ohne Zweifel, daß ein gewisser Ertrag infolge der 
CH,0-Assimilation durch die grünen Gewebe zu verzeichnen ist. Allein 
der Beweis, daß dieser Ertrag quantitativ einer solchen Assimilation 
entspricht, scheint uns nur auf Grund einer Verbesserung der Versuchs- 
anordnung möglich zu sein, über die wir in vorstehender Arbeit be- 
richten. 

1. Es scheint uns unstatthaft, nur eine Kategorie der organischen 
Stoffe zu berücksichtigen (Stärke und lösliche Kohlehydrate), da bei 
einer so einseitigen Berechnung leicht Fehler auftreten können, einer- 
seits infolge Überganges von Kohlehydraten aus einer Form in die 
andere, andererseits aber auch durch Bildung derselben aus anderen 
C-haltigen Stoffen, z. B. aus Fett. Solche oder entgegengesetzte Vor- 
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gänge könnten zwar gleicherweise in der Kontrolle wie in den Formal- 
dehydblättern vor sich gehen, doch könnte es auch anders sein: das 
CH,O könnte hier seine Wirkung äußern, wie ja BopnAr selbst der- 
artiges für die Atmung als möglich hinstellt. Andererseits, und zwar 
sehr wahrscheinlich, könnte eine beträchtliche Menge CH,0 nicht zum 
Aufbau von Kohlehydraten verwandt werden, sondern es selbst oder 
seine näheren Kondensationsprodukte (Glykolaldehyd, Glyzerinaldehyd 
und andere) mit N-haltigen Mineralstoffen in Reaktion treten und Ei- 
weißstoffe, Aminosäuren und dergleichen bilden. Eine richtige Vor- 
stellung über die Menge des assimilierten CH,O würden wir erhalten, 
wenn wir entweder alle Formen der organischen Stoffe oder wenigstens 
den Gesamtgehalt an Kohlenstoff in jeder der drei Versuchsabteilungen 
von Bopnar bestimmen würden. Der erste Weg wäre zwar äußerst 
interessant, allein auch außerordentlich schwierig; der letztere scheint 
bedeutend leichter zu sein. 

2. Die Berechnung der Atmung darf nicht in einem gesonderten 
Versuche vorgenommen werden, in welchem das Material in einem 
geschlossenen Gefäße Platz findet, mit der 4%igen CH,O-Lésung auf 
dessen Boden, das entspräche durchaus nicht seinem Gehalt in einem 
Luftstrom, der durch ein mit solcher Lösung gefülltes Glasgefäß hin- 
durchgeht; sondern in jedem der Hauptversuche, zur Beobachtung 
über die Aufnahme von CH,0, ist die dadurch bedingte kompliziertere 
Zusammenstellung der Apparatur, wie uns scheinen will, durchaus nicht 
so erschwerend um vermieden werden zu können. In unseren Ver- 
suchen stellte sich heraus, daß die Einwirkung von CH,O nicht immer 
zu einer Abnahme der Atmung auf 50% führt, sondern Schwankungen 
unterworfen ist. Infolgedessen halten wir es für angebracht, die Formel 
BoDNARS etwas zu verändern 

b—-a+tl(a—oK, (2) 
CO, (ausgeschieden durch die Formaldehydblätter) 
wo K = 50, (ausgeschieden durch die Kontrollblatter) . 

Das Frischgewicht der Kontroll- und Formaldehydblätter darf nicht 
nach dem Versuch, sondern muß vorher festgestellt werden, indem das 
Blatt samt dem Stiel gewogen wird; nach dem Versuch ist der Stiel 
zu entfernen, abzuwägen und sein Gewicht vom ersteren abzuziehen. 
In einer Reihe von Versuchen konnten wir feststellen, daß der Wasser- 
gehalt sowohl in den Kontrollblättern als besonders in den Formal- 
dehydblättern sich bedeutend verändert. 


Beschreibung der Versuche. 
Die Anordnung ist in Abb. 1 dargestellt. 
Eine zweite gleiche Apparatur diente für die Kontrollblätter. Nach 
Durchgang durch einige Gläser (a) zur Entfernung des CO, gelangt 
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die Luft in die Waschflasche (b) mit Formaldehyd (4%) und von da 
in die Versuchskammer (X). Auf deren Boden befindet sich Leitungs- 
wasser, in das die Blattstiele eintauchen. Aus der Kammer zieht die 
Luft durch PETTEnKkorrersche Röhrchen mit Baryt ab. Nach der 
Anweisung von Bopnak suchten wir von einigen Pflanzen eine Reihe 
gleicher Blätter aus und teilten sie in drei Teile: Die Formaldehyd- 
blätter (b), die ursprünglichen Blätter (a) und die Kontrollblätter (c). 

Die Blätter a wurden ohne Stiele in ein Gläschen mit eingeschliffenem 
Stöpsel gebracht, gewogen, in einen Vakuum-Trockenschrank über- 
geführt und nach Erlangung konstanten Gewichtes von neuem gewogen 
und darauf der Elementaranalyse unterzogen. 

Die Blätter b und c wurden unter Wasser abgeschnitten, die Stiele 
rasch und sorgfältig mit Filtrierpapier abgetrocknet, in ein hohes Gläs- 
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Abb. 1. 


chen mit eingeschliffenem Stöpsel eingetragen und gewogen. Weiterhin 
werden Blätter in der Kammer auf einer Porzellanplatte befestigt. Die 
Versuchsblätter werden darauf einem Luftstrom mit CH,0-Dämpfen, 
die Kontrollblätter einem solchen mit Wasserdämpfen ausgesetzt. Der 
Versuch dauerte 24—30 Stunden. Nach Schluß des Versuches werden 
die Blätter schnell herausgenommen, die Stiele abgeschnitten, sorg- 
fältig abgewischt und in Gläschen gewogen. Dieses Stielgewicht wurde 
von dem vor dem Versuch festgestellten Gesamtgewicht der Blätter 
abgezogen und der Rest als das Frischgewicht der Blattflächen an- 
genommen. Die Blattflächen wurden ebenfalls in einem Trockengläschen 
untergebracht, gewogen, im Vakuum getrocknet und der Elementar- 
analyse auf C und H unterworfen. 
I. Versuch (24 Stunden). (# = 18°.) 

Pelargoniumzonale (junge Blätter). Zahl der Blätter in A, Bund Cje vier. 

A. Anfangesblätter : Frischgewicht 9,1168 g; Trockengewicht 1,1068 g; 
Trockensubstanz in Prozent 12,14. 
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Elementaranalyse der Trockensubstanz: 0,1534 g Substanz ergibt 
0,2109 g CO, und 0,0853 g H,O. Berechnet: C = 37,43% ; H = 5,66%. 
Auf Frischgewicht berechnet: C = 4,54% ; H = 0,69%. 

B. Formaldehydblätter: Aussehen nach dem Versuch: Gesund. 
Frischgewicht 9,1970 g; Trockengewicht 1,1422 g. Trockensubstanz in 
Prozent 12,43. 

Elementaranalyse der Trockensubstanz: 0,3004 g Substanz ergibt 
0,4351 g CO:; 0,1670g H,O. Berechnet: C = 39,50%; H = 6,20%. 
Auf Frischgewicht berechnet: C = 4,91% ; H = 0,77%. 

Atmung: Durch die Blätter ausgeschiedenes CO, = 19,32 mg. 

C. Kontrollblätter: Aussehen nach dem Versuch: Gesund. Frisch- 
gewicht 9,1086 g; Trockengewicht 1,0950 g. Trockensubstanz in Pro- 
zent 12,02. 

Elementaranalyse der Trockensubstanz: 0,2600 g Substanz ergibt 
0,3553 g CO, und 0,1304 g H,O. Berechnet: C = 37,27% ; H = 5,59%. 
Auf Frischgewicht berechnet: C = 4,48%; H = 0,67%. 

Atmung: Durch die Blätter ausgeschiedenes CO, = 22 mg. K = 0,88. 

C-Menge aus Formaldehyd gebildet = (b—a) + (a—c) K = 4,22 mg 
auf 1g Frischgewicht in 24 Stunden. 


II. Versuch (24 Stunden). (é = 24°.) 

Tilia cordata (junge Blatter). Zahl der Blatter je sechs. 

A. Anfangsblätter: Frischgewicht 3,705 g; Trockengewicht 0,6650 g. 
Trockensubstanz in Prozent 17,95. 

Elementaranalyse der Trockensubstanz: 0,1863 g Substanz ergibt 
0,3350 g CO, und 0,1285 g H,O. . Berechnet: C = 49,03% ; H = 7,69%. 
Auf Frischgewicht berechnet: C = 8,80% ; H = 1,38%. 

B. Formaldehydblätter : Aussehen nach dem Versuch: Gesund. Frisch- 
gewicht 3,9150 g; Trockengewicht 0,7300 g. Trockensubstanz in Pro- 
zent 18,65. 

Elementaranalyse der Trockensubstanz: 0,2480 g Substanz ergibt 
0,4580 g CO, und 0,1750 g H,O. Berechnet C = 50,31%; H = 7,87%. 
Auf Frischgewicht berechnet: C = 9,38% ; H = 1,46%. 

Atmung: Durch die Blätter ausgeschiedenes CO: = 12,76 mg. 

C. Kontrollblätter: Aussehen nach dem Versuch: Gesund. Frisch- 
gewicht 4,2452 g; Trockensubstanz 0,7545 g. Trockensubstanz in Pro- 
zent 17,77. 

Elementaranalyse der Trockensubstanz: 0,1684 g Substanz ergibt 
0,3014 g CO, und 0,1122g H,O. Berechnet C = 48,83% ; H = 7,44%. 
Auf Frischgewicht berechnet: C = 8,67%; H = 1,32%. 

Atmung: Durch die Blätter ausgeschiedenes CO: = 16,9 mg. K = 0,75. 

C-Menge aus Formaldehyd gebildet = (b—a) + (a—c) K = 6,77 mg 
auf 1g Frischgewicht in 24 Stunden. 
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III. Versuch (24 Stunden). (# = 25,50.) 

Tropaeolum majus (junge Blätter). Zahl der Blätter je fünf. 

A. Anfangsblätter : Frischgewicht 1,4756 g; Trockengewicht 0,2004 g. 
Trockensubstanz in Prozent 13,60. 

Elementaranalyse der Trockensubstanz: 0,202g Substanz ergibt 
0,3276 g CO, und 0,1210 g H,O. Berechnet: C = 44,22% ; H = 6,76%. 
Auf Frischgewicht berechnet: C = 6,02%; H = 0,92%. 

B. Formaldehydblätter: Aussehen der Blätter nach dem Versuch: 
Gesund. Frischgewicht 1,4200 g; Trockengewicht 0,2036 g. Trocken- 
substanz in Prozent 14,36. « 

Elementaranalyse der Trockensubstanz: 0,1990 g Substanz ergibt 
0,3355 g CO, und 0,1206 g H,O. Berechnet: C = 45,95% ; H = 6,78%. 
Auf Frischgewicht berechnet: C = 6,58% ; H = 0,97%. 

Atmung: Durch die Blätter ausgeschiedenes CO, = 9,0 mg. 

C. Kontrollblätter: Aussehen nach dem Versuch: Gesund. Frisch- 
gewicht 1,2458 g; Trockengewicht 0,1586 g. Trockensubstanz in Pro- 
zent 12,69. 

Elementaranalyse der Trockensubstanz: 0,1545 g Substanz ergibt 
0,2458 g CO, und 0,089g H,O. Berechnet: C = 43,37%; H = 6,45%. 
Auf Frischgewicht berechnet: C = 5,50%; H = 0,81%. 

Atmung: Durch die Blätter ausgeschiedenes CO; = 10 mg. K = 0,79. 

C-Menge auf Formaldehyd gebildet = (b—a) + (a—c) K = 10,2 mg 
auf 1 g Frischgewicht in 24 Stunden. 


IV. Versuch. (1% = 23,5°.) 

Urtica dioica (junge Blätter). Zahl der Blätter je vier. 

A. Anfangsblätter: Frischgewicht 2,4800 g; Trockengewicht 0,4893 g. 
Trockensubstanz in Prozent 19,73. 

B. Formaldehydblätter: Aussehen nach dem Versuch: Etwas ver- 
färbt. Frischgewicht 2,0379 g; Trockengewicht 0,4437 g. Trocken- 
substanz in Prozent 22,03. 

Atmung: Durch die Blätter ausgeschiedenes CO, = 13,8 mg. 

C. Kontrollblätter: Frischgewicht 3,2222 g; Trockengewicht 0,604 g. 
Trockensubstanz in Prozent 18,74. 

Atmung: Durch die Blätter ausgeschiedenes CO, = 14,5 mg. 

Mit einigen anderen Pflanzen ergaben sich negative oder unbe- 
stimmte Resultate, so mit Eiche, Acer plat., Corylus avellana. 

So können wir also die Resultate von SABALITSCHKA und BoDNAR 
über die Fähigkeit der grünen Blätter einiger Pflanzen, CH,O zu assi- 
milieren, bestätigen. Die gesamte Menge des assimilierten C beträgt 
in unseren Versuchen bei 


1 Die Elementaranalyse konnten wir leider nicht durchführen. 
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Pelargonium zonale 4,2 mg auf 1g Frischgewicht in 24 Stunden, 
Tilia cordata 6,7 mg auf 1g Frischgewicht in 24 Stunden, 
Tropaeolum majus 10,2 mg auf 1g Frischgewicht in 24 Stunden. 

Der Formaldehyd hat auf die Atmung der Blätter bei verschiedenen 
Pflanzen eine verschiedene Wirkung, und bei schwachen Konzentra- 
tionen ist sie nur gering. Daraus geht hervor, daß die Zahlen von 
SABALITSCHKA ebenfalls annähernd richtig sind. Bei anderen Pflanzen 
konnten wir eine solche Fähigkeit der CH,O-Assimilation noch nicht 
feststellen. Wahrscheinlich war in diesem Falle die CH,0-Konzentra- 
tion zu hoch, da die Blätter dabei etwas gelitten haben. 
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FLUORESZENZMIKROSKOPISCHE UND ZYTOLOGISCHE 
UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE FRAGE DER INDIVIDUALITÄT 
DER PLASTIDEN. 

Von 
JUTTA von LOUI. 

Mit 29 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 30. Juli 1930.) 


Einleitung. 

Nachdem unter mannigfachen Bezeichnungen körnigfädige Struk- 
turen im Plasma vieler tierischer Zellen festgestellt worden waren, wies 
Meves (105) ihre Anwesenheit auch in Pflanzenzellen nach und be- 
gründete damit die Lehre von den pflanzlichen Mitochondrien. Einige 
Forscher bestätigten MEVES’ Beobachtungen. Man beschäftigte sich mit 
dem Ursprung und der physiologischen Bedeutung dieser Gebilde. 
Prensa, LEWITSKY und GUILLIERMOND konnten die Verwandlung der 
Chondriosomen in Chromatophoren verfolgen und wiesen ihnen daher 
die Aufgabe der Plastidenbildung zu. Damit wurde die Gültigkeit der 
alten SCHIMPER-MeEyeErschen Lehre von der Individualität der Plastiden 
stark in Zweifel gezogen. Das Problem des Ursprungs der Plastiden 
wurde zu einer Streitfrage, die noch heute ihrer endgültigen Lösung 
harrt und eine umfangreiche Literatur hervorgerufen hat. 

Für die Abstammung der Plastiden von den Chondriosomen treten 
noch folgende Forscher ein: ALVARADO, FORENBACHER, FRIEDRICHS, 
MANGENOT, MAxIMOW, MIRANDE und Morte, während sich Bowen, 
DANGEARD, K. L. Noack, MOTTIER, RUDOLPH, SCHERRER und SAPEHIN 
auf die Seite von SCHIMPER und MEYER stellen und die genetische Ab- 
hängigkeit der Plastiden von den Chondriosomen ablehnen. 

Die Stellungnahme von SCHERRER und SAPEHIN, die sich auf ihre 
Untersuchungen an Bryophyten beriefen, schien gerechtfertigt, da ihnen 
der Beweis in der Kontinuität der Plastiden während des ganzen Ent- 
wicklungszyklus an diesen Objekten gegeben war. Logische Betrach- 
tungen und phylogenetische Erwägungen ließen die Übertragung des Er- 
gebnisses auf die Plastiden höherer Pflanzen zunächst zu. 

Nach zahlreichen anschließenden Untersuchungen an höheren Pflan- 
zen ließen sich hier jedoch unmöglich genetische Beziehungen der Plasti- 
den zu Chondriosomen ableugnen; andererseits war man allgemein — 
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selbst auch einige Gegner der ScHimper-Meverschen Lehre — von der 
Individualität der Plastiden der Bryophyten nach den Untersuchungen 
von SCHERRER und SAPEHIN überzeugt. Der starke Gegensatz — Indivi- 
dualität der Plastiden bei Kryptogamen, mitochondriale Abstammung 
bei Phanerogamen — blieb bis zu der Untersuchung von ALVARADO be- 
stehen. 

ALVARADO (2) verfolgte die Entwicklung der Plastiden in den Para- 
physen von Mnium cuspidatum und stellte die Entstehung aus chondrio- 
somenartigen Elementen fest. Der Verlauf der Umwandlung zeigte große 
Übereinstimmung mit dem von vielen Forschern bei Phanerogamen be- 
obachteten Vorgang. In der ersten Zelle der Paraphyse, die durch Aus- 
wölbung einer Oberflächenzelle in der Nähe der Apikalzelle des Stammes 
entstand, konstatierte er nur Chondriosomen: Mitochondrien und 
Chondriokonten, letztere zuweilen von hantelférmigem Aussehen. Der 
Übergang der Mitochondrien zu kleinen Hanteln und die allmähliche 
Volumenzunahme der endständigen Verdickungen dieser hantelférmigen 
Chondriokonten bis zur Plastidengröße konnten in den Paraphysen ver- 
schiedenen Alters verfolgt werden. Die nahezu ausgewachsenen Zellen 
der Paraphysen besaßen infolgedessen neben den Chondriosomen auch 
Chloroplasten. Hieraus geht die Untrennbarkeit der Plastiden von den 
Chondriosomen deutlich hervor. Weitere Dokumente liefern einige zum 
Teil in letzter Zeit entstandene Arbeiten von MoTTE, EMBERGER und 
Lewitsky, auf die ich später kurz eingehen werde. 

Bowen und Mortter gelangen zu ihrem ablehnenden Standpunkt 
gegenüber der Chondriosomenlehre auf einem anderen Wege als SCHER- 
RER und SAPEHIN. Ihre Auffassung gründet sich auf zytologische Be- 
funde von Meristemzellen der Vegetationspunkte höherer Pflanzen. 

Bowen (11) behauptet, in Wurzelmeristemzellen — auch in den 
jüngsten — stets zwei morphologisch scharf geschiedene Kategorien von 
Elementen angetroffen zu haben. Die Elementengruppe von unver- 
änderlicher sphärischer Form identifiziert er mit dem inaktiven Chon- 
driom GUILLIERMONDs und bezeichnet sie als Pseudochondriom ; ihr sollen 
Körper von länglicher Form gegenüberstehen, aus denen sich die Plasti- 
den entwickeln. Er nennt diese Gebilde daher Archiplasten oder Pro- 
plastiden, und als Sammelbegriff übernimmt er den von DANGEARD ge- 
prägten Terminus Plastidom. 

Wie Bowen, so behauptet auch Morrier (114) an den von ihm unter- 
suchten höheren Pflanzen schon von jüngstem Gewebe an die Vorstadien 
der Plastiden, die er als Primordia bezeichnet, durch ihre Größe von 
den Chondriosomen unterscheiden zu können. 

Zuletzt sei noch RupoLpH (126) erwähnt. Ihm erschienen bei der 
Stellungnahme gegen die genetische Abhängigkeit der Plastiden von 
den Chondriosomen die klaren Verhältnisse in ausgewachsenen Zellen 
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sehr wesentlich, wo neben den entwickelten Plastiden stets noch Chon- 
driosomen vorzufinden sind. Die oft unmögliche Unterscheidung in 
Meristemzellen erklärt er mit einer gegenseitigen morphologischen An- 
näherung beider Gebilde. 

Die verschiedenen Meinungen und widersprechenden Untersuchungs- 
ergebnisse oft an ein und demselben Objekt sind teils auf die Anwendung 
verschiedener mitunter für die Darstellung des Chondrioms ungeeig- 
neter und unzuverlässiger Methoden, teils auf die Wahl ungeeigneter 
Studienobjekte zurückzuführen, an denen die für den Nachweis des 
Plastidenursprungs kritischen Stadien schwierig anzutreffen sind. Auch 
sind manche Unklarheiten durch die Anwendung der Termini auf ganz 
verschiedene Zellbestandteile hervorgerufen worden. 

Die lebende Beobachtung, die als beste Untersuchungsmethode gel- 
ten könnte, ist leider oft unmöglich, da die Chondriomelemente infolge 
übereinstimmenden Lichtbrechungsvermögens mit dem des Plasmas oft 
nicht nachzuweisen sind, oder auch sehr leicht Gebilde metaplasmatischer 
Natur fälschlicherweise für Chondriosomen gehalten werden können. Ich 
vermute, daß RANDOLPH (124) eine solche Verwechslung unterlaufen ist 
(vgl. auch ZIRKLE (159). Anders ist mir sein Ergebnis, das von dem aller 
anderen Forscher abweicht, nicht erklärlich. Ferner zeigen auch die 
Untersuchungen von KASSMANN (80), daß die Beobachtung an lebendem 
Material nicht zu der erwünschten Entscheidung führt. 

Deshalb ist die Untersuchung an fixiertem Material unerläßlich. Da 
jedoch diese Methode bisher die gebräuchlichste war, und ihre alleinige 
Anwendung nicht weiter zu führen verspricht, wurden in der vorliegenden 
Arbeit die Studienobjekte außerdem noch einer Untersuchung im Flu- 
oreszenzmikroskop unterworfen, um durch Vergleich der zytologischen 
Befunde rot- und nicht rotfluoreszierender Gebiete embryonalen Gewebes 
oder aus dem ersten Auftreten von Chlorophyll im Verlauf der Plastiden- 
entwicklung Schlüsse auf die Herkunft der Plastiden ziehen zu können. 
Die Leistungsfähigkeit der Fluoreszenzmethode geht z. B. aus der Arbeit 
von RUHLAND und WETzeEL (127) hervor, denen diese Methode den 
Nachweis von Chloroplasten in den generativen Zellen von Pollen- 
schläuchen ermöglichte. 

Als Material dienten Fontinalis antipyretica, Chara fragilis, Kälte- 
pflanzen der in Kälte panaschierten Rasse von Brassica oleracea acephala 
und Acer Negundo. Brassica erwies sich hierfür als besonders geeignet. 
Die zytologische Untersuchung des rein weißen Gewebes, bei der sich das 
völlige Fehlen der Plastiden herausstellte, und die aus der (von der 
Temperatur abhängigen) Ergrünung zu folgernde Plastidenbildung ließen 
ein eindeutiges Ergebnis über den Ursprung der Plastiden erhoffen. 


1 Diese sowie die von SCHUMACHER bearbeiteten Pflanzen wurden bezogen 
von HAAGE u. SCHMIDT, Erfurt. 
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I. Methodisches. 


Nicht jedes Objekt ist für die Untersuchung im Fluoreszenzmikroskop 
geeignet. So erwiesen sich Sproßvegetationspunkte von Helodea cana- 
densis, Myriophyllum proserpinacoides und Hippuris vulgaris als un- 
brauchbar wegen der Kleinheit ihrer Zellen und der zarten Wände, die im 
Fluoreszenzmikroskop nicht hervortraten. Außerdem strahlt das Plasma 
oft in einer derartig grellen Weißfluoreszenz, daß eine schwache Rot- 
fluoreszenz leicht verdeckt wird. Aus demselben Grunde schieden auch 
zahlreiche untersuchte Vegetationspunkte ergrünter Luftwurzeln als 
Studienobjekte aus. Es lockte sehr, anschließend an die Untersuchungen 
von KASSMANN (80) mit Cabomba zu arbeiten. Das Plasma zeigte jedoch 
denselben Nachteil wie die oben genannten Objekte; außerdem hinderten 
die anthocyanhaltigen Haare ihrer Vegetationspunkte die Untersuchung 
sehr, da ihr Inhalt im weißen Fluoreszenzlicht der Haarwandungen rot 
erschien. 

Günstig für die Beobachtung im Fluoreszenzmikroskop erwiesen sich 
die Scheitelzellen von Fontinalis antipyretica und Chara fragilis. Sie 
wurden zu diesem Zweck in einigen Tropfen Kulturwasser an der Sproß- 
achse freigelegt. Auf den Quarzobjektträger gebracht, wurden sie genau 
aufgezeichnet und die rotfluoreszierenden Gebiete in der Zeichnung ein- 
getragen. Beim Einbetten in Paraffin mußte darauf gehalten werden, daß 
der Sproßabschnitt dieselbe Orientierung erfuhr. Ich erreichte das, in- 
dem ich einige Blätter in bestimmter Verteilung an der Achse ließ. Aus 
Chara wurde der Kalk mit einer sehr verdünnten Salzsäure herausgelöst, 
und zwar nahm ich auf 10 ccm Aqua dest. etwa 8 Tropfen einer 3%igen 
Salzsäure. 

Über die Beziehungen zwischen Plastiden und Chondriosomen klärten 
diese Objekte jedoch nicht auf, so daß ich mich einigen höheren Pflanzen 
zuwenden mußte. Ich setzte daher mein Studium an Blättern pana- 
schierter Pflanzen fort. Die Untersuchung im Fluoreszenzmikroskop 
erforderte zur Feststellung geringster Spuren von Chlorophyll sehr dünne 
Schnitte, die ich mit der Hand ausführte. Die Verwendung von Schnitten, 
die mit dem Gefriermikrotom hergestellt waren, kam nicht in Betracht, 
da die Fluoreszenz der Chloroplasten durch diese Behandlung stark nach- 
ließ, nur in einem stumpfen Rotbraun zutage trat und zuweilen über- 
haupt fehlte. Auch versuchte ich die Herstellung von Mikrotomschnitten 
in Paraffin eingeschlossenen frischen Materials nach der von Kısser (81) 
empfohlenen Methode. Sie ist bei geeigneten festen Objekten, z. B. 
Stengelquerschnitten außerordentlich brauchbar, Blattquerschnitte fie- 
len bei meinen Objekten nicht genügend dünn aus. 

Wie bei den Scheitelzellen, so wurde auch hier die Verteilung der in 
der Fluoreszenz roten und weißen Gebiete genau notiert und skizziert. 
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Für die zytologischen Untersuchungen waren die fixierten und ge- 
färbten Handschnitte nicht geeignet, da sie getrübt und die Chondriom- 
elemente verquollen waren. Es war daher leider nicht möglich, bei den 
im Fluoreszenzmikroskop untersuchten Handschnitten Chondriosomen, 
Plastiden und eventuell Übergangsstadien nachträglich durch Färbung 
nachzuweisen, welche die sichersten Resultate ergeben hätte. Ich ver- 
fertigte deshalb Mikrotomschnitte derselben Stücke, von denen meist je 
6—8 Handschnitte im Fluoreszenzmikroskop untersucht waren. Da ich 
feststellte, daß die Verteilung der chlorophyllhaltigen und chlorophylifreien 
Gewebe in Schnitten innerhalb der Größe der Blatistücke — etwa 0,2 cm 
Breite x 0,5 cm Länge — sich nur ganz unwesentlich verschob, lief ich keine 
Gefahr, beiderlei Gewebe zu verwechseln. 

Für die Untersuchung im Fluoreszenzmikroskop wurde eine Kro- 
MEYER-Quecksilberlampe mit Wasserkühlung der Firma Silelektra be- 
nutzt, die Herr Dr. Matoucn! (HUGERSHOFF) freundlicherweise zur 
Verfügung stellte. Das Mikroskop war mit einem Quarzkondensor ver- 
sehen, der Mikroskopspiegel wurde durch ein rechtwinkliges Quarz- 
prisma ersetzt. Die zu untersuchenden Objekte brachte ich auf Quarz- 
objektträger und bedeckte sie mit einem ultraviolett-absorbierenden 
Euphosdeckglas (Zeiss). An die Lampe, die mit „Schwarzglas‘‘ ver- 
sehen war, welches jedoch noch etwas Violett (Wellenlänge 405 mu) 
durchließ, wurde ein Tubus mit einer Quarzlinse und — zur Absorption 
der roten Strahlen des Quecksilberlichtes — eine Kupfersulfatcuvette 
angeschlossen. Außerdem benutzte ich zur Absorption der übrigen noch 
störenden Strahlen ein Wrattenfilter. 

Für die Beobachtung im Fluoreszenzmikroskop benutzte ich die Objek- 
tive D*-Wasserimmersion, Apochromatwasserimmersion 8,0 mm Ap. 0,65 und 
das Kompensationsokular 4 von Zeiss. Eine so starke Optik, bei der man das 
Chondriom wahrnehmen könnte, war leider nicht anwendbar, da die Lampe hier- 
für zu lichtschwach war. Für die zytologische Untersuchung wurden die Apo- 
chromatimmersion 2 mm, 1,4 num. Apert. und die Kompensationsokulare 8, 12 
und 18 von Zeiss benutzt. Die Zeichnungen wurden mit Hilfe des ABBEschen 
Zeichenapparates entworfen und nach genauester Beobachtung fertiggestellt. Die 
Abbildungen sind in den Originalen im Verhältnis 2500: 1 vergrößert. Im Druck 
wurden die Abbildungen 1 bis 14, 16, 17 und 26 bis 29 auf 2/,, Abb. 18 auf 
1/, und Abb. 19 bis 25 auf 4/; der Zeichnungen verkleinert, so daß nun die 
Vergrößerung der Abbildungen 1 bis 14, 16, 17 und 26 bis 29 1666:1, der 
Abb. 18 1250:1 und der Abb. 19 bis 25 2000: 1 beträgt. 

Als Fixierungsmittel diente das REGAUDsche Gemisch in der Zusammen- 
setzung von 80 ccm einer 3%igen Kaliumbichromatlösung und 20 ccm 40%igen 
Formols. Der Erfolg war der gleiche wie mit dem von SAPEHIN benutzten Ge- 
misch. Die Fixierungszeit betrug 8, zuweilen 10 Tage, wobei die Flüssigkeit täg- 
lich durch frisch bereitete ersetzt wurde. Daran schloß sich eine 6tägige Behand- 
lung mit 3%iger Kaliumbichromatlösung, die ebenfalls täglich erneuert wurde. 


1 Für das Entgegenkommen des Herrn Dr. Matoucu möchte ich an dieser 
Stelle meinen verbindlichsten Dank aussprechen. 


Planta Bd. 12. 14 
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Nachdem die Objekte einige Stunden in fließendem Wasser ausgewaschen und 
weitere 10—12 Stunden unter mehrmaligem Erneuern des Wassers gewässert 
worden waren, wurden sie in Alkohol steigender Konzentration gebracht. Als 
Überführungsmittel von Alkohol in Paraffin wurde Chloroform benutzt. Die 
Schnittdicke betrug meistens 5 u. 

Von den verschiedenen Färbungen probierte ich folgende aus: Säurefuchsin 
nach ALTMANN, Jodgrün, Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN und die Gold- 
chloridfärbung nach ALVARADO (2). 

Die besten Bilder lieferte die letztgenannte Methode. Die Chondriosomen 
treten durch eine dunkelviolette Färbung scharf hervor. Die Mitochondrien fär- 
ben sich von allen zytopl tischen Bestandteilen am intensivsten. Die Pla- 
stiden haben glatte Umrisse. Ihr Farbton wechselt sehr nach Größe und Farb- 
stoffgehalt. Chloroplasten färben sich daher kräftiger als Leukoplasten, und in 
Entwicklung begriffene Plastiden zeigen verschiedene Farbtöne. Die Darstellung 
der Stärkekörner entspricht der Angabe des Autors: schwarz gefärbtes Hilum und 
abwechselnd farblose und dunkelviolette Schichten, die jedoch auch fehlen kön- 
nen. Das Plasma der ausgewachsenen Zellen bleibt farblos, während es sich in 
den embryonalen Zellen oft außerordentlich rasch mitfärbt. Um hier ein klares 
Bild zu erhalten, empfiehlt es sich, die Goldchloridlésung auf die Schnitte ganz 
kurz einwirken zu lassen, bis diese einen schwach-rötlichen Schimmer aufweisen. 
Die Mitochondrien zeigen dann trotzdem noch dunkelviolette Färbung. Der Kern 
färbt sich hellviolett, während der Nucleolus stets dunkelviolett getönt ist. 

Auch die Hämatoxylinfärbung führte zu befriedigenden Ergebnissen. Das 
klarste Bild des Chondrioms erzielte ich, wenn ich die Differenzierung abbrach, 
sobald der Nucleolus im Kern sichtbar wurde. Das Plasma wies unter diesen 
Bedingungen noch einen bläulichen Ton auf, das Chondriom zeigte hier die kräf- 
tigste Färbung. Eine weitergeführte Differenzierung erwies sich für das Chon- 
driom als nachteilig, da die zarten, fädigen Elemente zu schwach hervortraten. 

Mit der Jodgrün- und Säurefuchsinfärbung war das Chondriom schlecht dar- 
gestellt, so daß beide Methoden ausschieden. 

Die Hauptuntersuchung erfolgte an den nach ALVARADO gefärbten Schnitten. 
Die nach der Hämatoxylinmethode behandelten Schnitte benutzte ich zuweilen 
als Vergleichsobjekte, da viele Untersucher sich dieser Färbung bedienten. 

Abweichendes Verhalten der Schnitte gegenüber den Färbungen findet in den 
betreffenden Abschnitten Erwähnung. 





U. Ergebnisse der Untersuchungen. 
A. Brassica oleracea acephala. 


Es handelt sich um diejenige Kohlvarietät, von der MoLıscH 1901 be- 
richtete. Sie zeigt in der Kälte Panaschierung, welche durch Wärme 
wieder rückgängig gemacht werden kann. Den äußerlichen Vorgang 
schildert SCHUMACHER (137, Kap. V) ausführlich, weswegen hier nicht 
näher darauf eingegangen wird. Es entstehen bei dem Panaschierungs- 
vorgang bunte Blätter mit weißen um die Mittelrippe gelegenen Ge- 
bieten von verschiedenem Ausmaße und bei genügend tiefer Temperatur 
schließlich rein weiße Blätter, in denen die Chlorophyllsynthese fast voll- 
kommen unterbleibt. 

Im folgenden werden das zytologische Bild der Zellen eines solchen 
rein weißen Blattes sowie die mit dem Ergrünungsvorgange eintretenden 
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Veränderungen der zytoplasmatischen Bestandteile dieser Zellen be- 
schrieben. 
1. Rein weißes Gewebe. 

Das Fehlen des Chlorophylls hat die Struktur der weißen Blätter der- 
artig beeinflußt, daß das Querschnittsbild den Eindruck eines embryo- 
nalen Gewebes erweckt. Die Differenzierung in Schwamm- und Palis- 
sadenparenchym ist vollkommen unterblieben. Weitaus die nieisten 
Zellen sind annähernd morphologisch gleich, nur einzelne fallen durch 
eine mehr oder weniger gestreckte Form aus dem Zellgefüge heraus. Die 
Interzellularbildung ist ebenfalls sehr in den Hintergrund gedrängt wor- 
den, so daß nur ab und zu einzelne winzige Interzellularen das gleich- 
förmige ‘Gewebe unterbrechen (Abb. 18a). 

Unter dem Fluoreszenzmikroskop wiesen die Zellen mit Ausnahme der 
Holzparenchymzellen, die schon bei Tageslicht durch den Besitz von 
Chloroplasten auffallen, nicht die geringste Spur von Chlorophyll auf. 
Alle Zellen leuchten in schwacher Weißfluoreszenz, ohne jede rötliche 
Tönung. 

Die in der Morphologie der Zellen ausgeprägte Einheitlichkeit wird 
noch durch die wenig differenzierten zytoplasmatischen Bestandteile ver- 
vollständigt. Diese setzen sich aus kugeligen Elementen — Mitochon- 
drien — und kurzen Stäbchen — Chondriokonten — zusammen. 

Die Mitochondrien (m [Abb. 1]) sind von gleicher Größenordnung und 
von gleicher tiefvioletter Färbung. Abstufungen in der Dimension bis 
zur Sichtbarkeitsgrenze, die auf eine Entstehung der Gebilde de novo 
schließen lassen könnten, sind nicht vorhanden. Auch nach der Färbbar- 
keit besteht kein Unterschied dieser Elemente. 

Die Chondriokonten variieren in der Größe (Abb. 2), überschreiten 
aber nicht die Länge von etwa 4- bis 5fachem Durchmesser der Mito- 
chondrien. Die Mehrzahl der Stäbchen besitzt ungefähr die dreifache 
Länge des Mitochondriendurchmessers. Auf den ersten Blick erscheinen 
diese Stäbchen einheitlich gefärbt, bei genauerer Betrachtung jedoch 
kann man deutlich Unterschiede in der Färbung wahrnehmen. Neben 
völlig homogenen Stäbchen treten solche auf, die median von einer blaß- 
violetten bis farblosen Zone unterbrochen werden (Abb. 2). Es sind 
die typischen Teilungsstadien der Mitochondrien, sogenannte Diplosomen. 
Durch verschieden starke Streckung der Mittelzone und köpfchenartige 
Anschwellungen von Mitochondriengröße an den Polen sind hier und da 
hantelförmige Gebilde entstanden (Abb. 1,2). Die größeren Stäbchen 
sind wie die kleineren entweder homogen gefärbt, oder es wechseln helle 
und dunkle Zonen. Diese, in der Literatur als Chondriomiten bezeich- 
neten Chondriokonten zerfallen in Mitochondrien, die strenge ketten- 
artige Anordnung zeigen (Abb. 1,2). Die Teilungsebene der Chondrio- 
konten liegt wohl immer quer. Gebilde, bei denen man Vermehrung 

14* 
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durch Längsspaltung mutmaßen könnte, sind mir zwar in meinen Prä- 
paraten auch begegnet. Die so häufig vorkommenden paarweise an- 
geordneten Stäbchen, wie in Abb. 2 zahlreich vertreten, deute ich 


Abb. 1—4. Aus rein weißem Gewebe von Bras- 
sica oleracea; Abb.1und 2: Mesophyllzellen 
eines Blattes von 9,7 cm Länge ; Abb. 3: Holz- 
parenchymzellen desselben Blattes; Abb. 4: 






Mesophylizelle aus rein weißem Gewebe eines 

bunten, 18 cm langen Blattes. lp Leukopla- 

sten, m Mit hôndrien, ch Chondriokonten, 

chm Chondriomiteh, d Diplosomen, h Hanteln, 
pl Chloroplasten. 





Abb. 2. 


jedoch als nebeneinander herangewachsene Teilungsprodukte eines 
Körnchens. 

Die beschriebenen Chondriomelemente sind in den Zellen ganz ver- 
schieden vertreten. Die meisten Zellen haben noch ein rein körniges 
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Chondriom (Abb. 1). Zellen, die fast ausschließlich Stäbchen aufweisen, 
wie Abb. 2, sind stets in näherer Umgebung der Leitbündel lokalisiert. 
Außerdem sind die in diesem Gebiet vorhandenen Zellen oft durch den 
Besitz von blaßgefärbten, meist rundlichen Leukoplasten ausgezeichnet 
(Abb. 1, 2). Sie variieren in der Größe und befinden sich oft im Bisquit- 
stadium (Abb. 2). Sie zeigen im Fluoreszenzmikroskop niemals Rot- 
färbung. 

Die Holzparenchymzellen besitzen typische ovale, im Profil spindel- 
förmige Chloroplasten (Abb. 3). Sie werden nach ALVARADO kräftig ge- 
färbt und sind scharf umrissen. Das Chondriom dieser Zellen besteht 
durchweg aus Mitochondrien, die alle etwas kräftiger gebaut sind als die 
der Mesophyllzellen. 

Die in Abb. 1 und 2 wiedergegebenen Zellen entstammen der Um- 
gebung der größeren Leitbündel. Die Zellen übertreffen die weiter 
vom Bündel entfernt liegenden Mesophyllzellen an Größe und zeigen 
infolge der nicht allzu dichten Zusammendrängung der Elemente mit 
besonderer Klarheit die für alle Zellen gültigen Verhältnisse. Nur durch 
den Besitz von Leukoplasten weichen sie vom Aussehen der übrigen 
Zellen ab. \ 

Das oben beschriebene weiße Gewebe entstammt einem rein weißen 
Blatt von etwa 9,7 cm Länge. Alle älteren Blätter hatten sattgrüne 
Farbe, mit Ausnahme eines einzigen Blattes von 18 cm Länge, das eine 
schmale weiße Zone in der Nähe der Mittelrippe aufwies. Abb. 4 stellt das 
Bild einer Mesophyllzelle dieser weißen Zone dar. Wir sehen, es kehren 
dieselben Verhältnisse wieder, wie sie für die Zellen jüngerer Blätter ge- 
schildert worden sind. Man trifft Mitochondrien und ihre Teilungs- 
stadien an, die sich nur durch einen größeren Querdurchmesser von 
den Elementen jener Zellen unterscheiden. In manchen Zellen treten die 
Teilungsstadien zurück, die Mitochondrien überwiegen. 


2. Ergrünungsvorgang. 

Eine Topfpflanze wurde ins Warmhaus gestellt, in dem eine Tempe- 
ratur von 220 C herrschte. Ich verfolgte den Ergrünungsvorgang an ein 
und demselben Blatte, indem ich täglich 3—4 Blattstückchen fixierte. 
Von jedem dieser Blattstückchen untersuchte ich außerdem 6—8 Hand- 
schnitte im Fluoreszenzmikroskop. 

Am 14. I. 1929, 15 Uhr setzte ich den Versuch an. Nach 43 Stunden 
zeigte sich in den mittleren Mesophylischichten die erste Spur von Chloro- 
phyllfarbstoff durch eine diffuse, schwach orangene Fluoreszenz, die nach 
weiteren 6 Stunden in eine Rotfluoreszenz übergegangen war und nun 
immer intensiver wurde. Mit dem ersten Nachweis von Chlorophyll- 
farbstoff trat auch die erste bemerkenswerte zytologische Veränderung 
auf. 
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Von den Leitbündelzellen abgesehen, ist allgemein eine Größenzu- 
nahme aller Chondriomelemente, selbst der im Mitochondriumstadium 
gebliebenen Gebilde zu konstatieren. 

In den Zellen der unteren Mesophylischichten herrschen noch die 
Mitochondrien vor. Diese decken sich hier in der Größe mit denen der 
Holzparenchymzellen. In den Zellen, die den Palissaden entsprechen, wird 
das Bild durch ein häufigeres Vorkommen von stäbchenfürmigen Ele- 
menten belebt. Die Zellen der mittleren Mesophyllschichten, — haupt- 





Abb. 5. 





Abb. 7. 
Abb. 5—11. Plastid twicklung während der Ergrünung rein weißen Gewebes von Brassica olera- 





cea, Zellen aus der mittleren Region des Mesophylis; Abb. 5: aus der Nähe eines Hauptleitbündels, 

43 Stunden im Warmhaus, h Hanteln, lp Leukoplastide; Abb. 6: 51 Stunden im Warmhaus, À Han- 

teln; Abb. 7: 65 Stunden im Warmhaus, À Hanteln, sp Spindelpaar, ch herangewachsener Chon- 

driokont mit einer hellen Zone; Abb.8: 74 Stunden im Warmhaus, À stark ausgezogene Hantel; 

Abb. 9: 91 Stunden im Warmhaus, zsp Zweispindeistadium. Abb. 10: wie Abb. 9, zsp Zweispindel- 

stadium, pl Plastide mit fädigem Schwanzanhang; Abb. 11: 148 Stunden im Warmhaus, chi Chloro- 
plasten, m Mitochondrien. 


sächlich die in näherer Umgebung der Leitbündel —, die sich im rein weißen 
Gewebe oft durch den größeren Gehalt an Stäbchen hervorhoben (vgl. 
Abb. 2), sind in der Entwicklung ihres Chondrioms voraus (Abb. 5). Hier- 
bei fällt weiter eine Kategorie von Elementen auf, die den Zellen der 
anderen Schichten noch nicht eigen ist. Es sind verlängerte Stäbchen, 
an den Enden mit mehr oder weniger dicken Anschwellungen versehen, 
wie sie uns schon vereinzelt im vorigen Präparat (Abb. 1 und 2), jedoch 
in kleinerem Maßstab, begegneten. Wir beobachten wieder die typischen 
Hantelformen. Die Köpfchen sind bald gleichmäßig entwickelt, bald ist 
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eine Verdickung nur in schwacher Andeutung vorhanden oder fehlt in 
einzelnen Fällen überhaupt. Neben diesen Hanteln kommen noch ver- 
schieden zahlreich Mitochondrien, Diplosomen, kurze Chondriokonten 
und in Mitochondrien aufgelöste Chondriomiten vor. 

Das Chondriom der Rippen und Leitbündelzellen zeigt hier sowie in 
den weiteren Stadien der fortschreitenden Ergrünung keine wesent- 








Abb. 11. 


lichen Veränderungen. Die Diplosomen und Chondriokonten zerfallen 
in Mitochondrien, so daß diese Elemente bei weitem überwiegen. 

Die folgenden Untersuchungen des Blattgewebes im Fluoreszenz- 
mikroskop ließen in den oberen Mesophylischichten nach 65stündigem 
Aufenthalt im Warmhaus eine orangene Tönung feststellen. Nach 
74 Stunden — vom Beginn des Versuches gerechnet — war diese in rein 
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rote Fluoreszenz übergegangen, währenddessen auch in den unteren 
Mesophylischichten die ersten Anzeichen von grünem Farbstoff erschie- 
nen, der erst nach 93 Stunden rein rot fluoreszierte. Nach 84 Stunden 
konnte ich makroskopisch die erste schwache Ergrünung mit Sicherheit 
wahrnehmen. 

In den Präparaten dieser Blattstücke (Abb. 6—14) erkennt man 
aus der stark variierenden Form und Größe der Chondriombestandteile 
erhebliche Wachstumsunterschiede, die nicht nur in den verschiedensten 
Schichten, sondern auch innerhalb der Zellen sich öfter feststellen lassen. 
Die Hanteln trifft man jetzt in allen Längen an (vgl. Abb. 5, 6, 7, 8). 
Ihre Enden haben mitunter beträchtliche Volumenzunahme erfahren. 
Auch ist das Verbindungsstück zwischen den Köpfchen Größenschwan- 
kungen unterworfen. Bald stellt es nur eine schmale Einschnürung 
zwischen den Anschwellungen dar, so daß typische Zweispindelstadien 
zustande kommen, bald ist die Brücke stark ausgezogen (Abb. 8). Nicht 
selten ist schon der Zusammenhang der beiden Köpfe gelöst, was durch 
das Auftreten von Spindelpaaren in die Erscheinung tritt (Abb. 7, 9). 
Mit fortschreitender Entwicklung und Annäherung an die endgültige 
Größe runden sie sich allmählich ab. Durch Teilung von gestreckten 
Hanteln ergeben sich Gebilde, die mit einem langen, fadenartigen An- 
hang versehen sind (Abb. 10). Einseitig verdickte Chondriokonten gehen 
durch Wachstum in Keulenform über. 

Die Entwicklung durchschreitet nicht immer das Hantelstadium. 
Oft trifft man homogen dicke, wurstförmige Gebilde an, die aus langen, 
fädigen Chondriokonten hervorgegangen sind (Abb. 12, 13). Beim Ver- 
folgen der Weiterentwicklung dieser oft grotesk gekrümmten Gebilde 
konstatiert man, daß ihre gleichförmige Färbung durch das Auftreten 
von einer mittleren oder mehreren helleren Zonen gestört wird (Abb. 7, 13). 
An den verschieden großen dunklen Regionen entstehen knotige An- 
schwellungen, die wieder untereinander verschieden sein können (Abb. 14). 
Durch verschiedengradige Einschnürung und Streckung an den verengten 
Stellen wird die Mannigfaltigkeit dieser Gebilde erhöht. Zu kettenför- 
migen Elementen mit deutlich abgesetzten Knoten gesellen sich solche, 
deren Glieder mehr allmählich ineinander übergehen; oder die Enden 
sind keulenförmig verstärkt und schließen zunächst noch kleine Knoten 
ein. Umgekehrt kann sich auch die Hauptmasse auf die Mitte konzen- 
trieren. Ab und zu stößt man auf Biskuitstadien, die verschiedene Größe 
aufweisen (Abb. 13, 14). Abb. 15 zeigt an einigen herausgegriffenen 
Figuren die Mannigfaltigkeit der Form in Entwicklung begriffener 
Plastiden. — Durch fortschreitende Annäherung an die ovale Form, 
sowie durch Trennung der aus mehreren Gliedern zusammengesetzten 
Elemente nimmt die Vielgestaltigkeit ab. Abb. 10 zeigt eine solche 
Zelle, die den mittleren Mesophylischichten entstammt und dem Prä- 
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Abb. 14. ne 





Abb. 16. 
Abb. 12—16. Plastidenentwicklung in weißem Gewebe von Brassica oleracea. Abb. 12: aus einer 
oberen Mesophylischicht, 89 Stunden im Warmhaus, ch Chondriokonten ; Abb. 13: Zelle aus einer 
unteren Mesophylischicht, 99 Stunden im Warmhaus, ch bandförmige oder zylindrische Chondrio- 
konten, ch rechts in Kernnähe mit einer hellen Mittelzone, b Biskuitstadium; Abb. 14: Zelle der 
untersten Mesophylischicht, 114 Stunden im Warmhaus, ch herangewachsene Chondriokonten mit 
Anschwellungen, b Biskuitstadium; Abb. 15: in Entwicklung begriffene Plastiden; Abb. 16: Zelle 
aus normal grünem Blattgewebe, chl Chloroplasten, ch Chondriosomen. 
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parat vom 18. I. nach 9lstündigem Aufenthalt im Warmhaus entnom- 
men ist. Die Plastiden haben sich in Größe und Form einander ange- 
glichen. Der größte Teil der Paare hat sich in die Kepfstücke auf- 
gelöst. Ihre mehr oder weniger langen Schwanzanhänge weisen noch auf 
den früheren Zusammenhang hin. Ein einziges, dem Kern dicht anliegen- 
des, lang ausgezogenes Zweispindelstadium ist noch erhalten geblieben. 

Stärkeeinschlüsse sind mir an in Entwicklung begriffenen Plastiden 
wenig begegnet. Das erste Stärkekorn konnte ich an einem Kopfstück 
einer Hantel feststellen, das etwa die halbe Größe eines fertigen Plastiden 
aufwies. Die annähernd völlig entwickelten Plastiden sind dagegen 
häufig mit zahlreichen Stärkekörnern versehen (Abb. 11). 

Abb. 11 (Präparat 21.1., 148 Stunden im Warmhaus) gibt eine Zelle 
wieder, in der fast alle Chloroplasten die endgültige Form und Größe 
erreicht haben. Nach Abschluß der Entwicklung der Plastiden sehen wir 
neben ihnen wieder Mitochondrien von gleicher Form und Größe wie in 
noch völlig weißem Gewebe, während in den ersten Ergrünungsstadien 
an Stelle der Mitochondrien Chondriokonten getreten waren. Aus dem 
Wiedererscheinen der Mitochondrien läßt sich entnehmen, daß sich die 
Chondriokonten zum größten Teil in diese Elemente wieder aufgelöst 
haben. Außer diesen Gebilden sind noch einzelne fädige Elemente ver- 
treten. Nach Hantelstadien sucht man vergebens. Die Zahl der Chon- 
driosomen wechselt in den Mesophyllzellen sehr. Hier — in der soeben be- 
sprochenen Zelle — sind sie sehr reich vertreten; nicht selten sind davon 
nur einzelne Elemente vorhanden. Hingegen sind die meisten Chondrio- 
somen der Epidermiszellen fast alle auf demselben Stadium wie vor der 
Ergrünung stehen geblieben, nur vereinzelte sind zur Entwicklung ge- 
langt. Die von ihnen gelieferten Plastiden stehen denen des Mesophylls 
in Größe weit nach und haben auch keinen Chlorophyllfarbstoff gebildet. 

Vergleichen wir jetzt die ergrünte Zelle (Abb. 11) mit einer Meso- 
phylizelle eines normal grünen Kohlblattes (Abb. 16), so finden wir im 
Gesamtbild keinen Unterschied. Zwei Kategorien von Elementen stehen 
sich gegenüber: Die Chloroplasten einerseits und die Chondriosomen, 
die nicht über das Chondriokontenstadium hinausgelangt sind, anderer- 
seits. Die Chloroplasten in den Zellen der ergrünten Blätter haben nicht 
die Größe derer in den Zellen schon vor dem Versuche grüner Blätter er- 
reicht. Auch fällt in Abb. 11 — wie allgemein bei den ergrünten Zellen — 
verglichen mit Abb. 16 der größere Reichtum an Chondriosomen auf. 

Mit dem Ergrünen nimmt das Blatt auch die der Funktion ent- 
sprechende Gewebestruktur an. Die histologische Veränderung ersehen 
wir aus Abb. 18, die das Querschnittsbild des rein weißen (a), des er- 
grünten (b) und des normal grünen Blattgewebes (c) wiedergibt. Die 
Zellen der ersten Schichten unter der oberen Epidermis haben beträcht- 
liche Streckung erfahren. Der Grad der Differenzierung von c ist noch 
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Abb. 17. 
Abb. 17. Die jüngsten Meristemzellen aus einem Vegeta- 
tionspunkt einer panaschierten Brassicapflanze; zahl- 
reiche Mitochondrien m. 





Abb. 18b. 





| Abb. 18a. 


Abb. 18. Brassica oleracea: Querschnitt a eines 
rein weißen Blattes (9,7cm Länge), b desselben 
ergrünten Blattes, c eines normal grünen Blattes 

(10 cm Länge). Abb. 18c. 
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nicht erreicht; jedoch muß man berücksichtigen, daß das ergrünte Blatt 
nicht ganz im Alter dem grünen entspricht. Jenes wies die Länge von 
9,7 cm auf, während das grüne 19 cm lang war. 

Um die jüngsten Zellen der Vegetationspunkte einer Kältepflanze, 
deren Vegetationspunkt rein weiße Blätter bildet, mit einer grünen 
Pflanze vergleichen zu können, hielt ich einige Exemplare wochenlang 
im Warmhaus, bis sie vollkommen das Aussehen der Sommerpflanzen 
hatten. Bei der Untersuchung ergab sich, daß das Chondriom in den 
jüngsten Meristemzellen weißer wie grüner Pflanzen nicht den geringsten 
Unterschied wahrnehmen ließ (Abb. 17). Es setzt sich nur aus den 
primitivsten Elementen — den Mitochondrien — zusammen, die auch 
hier keine Größenunterschiede aufweisen und einheitlich dunkelviolett 
gefärbt sind. Während sich dieses Bild in den meisten Zellen des weißen 
Gewebes fast unverändert erhält, findet in den rein grünen Pflanzen in 
kurzer Entfernung von den jüngsten Zellen die Entwicklung der Plastiden 
rasch statt, so daß man in der Höhe der Basis der zweiten Blattanlage 
bereits entwickelte kleine Plastiden antreffen kann. 

Endlich schien es noch interessant, festzustellen, wie weit die Ent- 
wicklung der Plastiden vom Licht abhängig ist. Ich brachte aus diesem 
Grunde einige Topfpflanzen im Warmhaus unter einem Dunkelsturz. 
Nach 10 Tagen, als in normal tagbelichteten Pflanzen die Entwicklung 
der Plastiden beendet war, fixierte ich einige Blattstückchen. Nach 
dieser Zeit hatten sich typische etiolierte Pflanzen entwickelt. 

Im Fluoreszenzmikroskop erblickte man nicht die geringste Spur von 
Chlorophyll; die Handschnitte wiesen eine grünlich-gelbe Fluoreszenz auf. 

Mikroskopisch zeigt sich — verglichen mit der Entwicklungszeit der 
Plastiden in normal tagbelichtetem Blattgewebe — eine starke Ver- 
zögerung in der Entwicklung der Plastiden. Man begegnet Plastiden in 
der endgültigen Form, aber in weit geringerer Anzahl als in dem er- 
grünten Gewebe. Auch stehen die Plastiden denen des letztgenannten 
Gewebes an Größe sehr nach. Nicht selten schließen sie eine Vakuole ein. 
Daneben trifft man noch alle Übergangsstadien an. Jedoch der Haupt- 
teil des Chondrioms verweilt noch auf dem Chondriokontenstadium; 
Mitochondrien sind weniger vertreten. Die Chondriokonten sind in allen 
Größenordnungen vorhanden. Im Vergleich zum weißen Gewebe sind 
alle Chondriomelemente auffallend kräftig entwickelt. So besitzen die 
Stäbehen stets den doppelten oder dreifachen Querdurchmesser der 
Stäbchen jener Zellen. Sehr häufig sind die Chondriokonten als breite 
bandförmige oder zylindrische Gebilde entwickelt, die wie die Plastiden 
mitunter kleine Vakuolen einschließen. 

Die wichtigsten Untersuchungsergebnisse von Brassica oleracea 
acephala seien im folgenden kurz zusammengefaßt: Abgesehen von den 
Holzparenchymzellen besitzen die meisten Zellen des rein weißen Ge- 








über die Frage der Individualität der Plastiden. 207 


webes keine Plastiden. Das Chondriom bilden hauptsächlich Mito- 
chondrien und deren Teilungsstadien. Durch Temperaturerhöhung setzt 
in den Mesophyllzellen dieses weißen Gewebes die Entwicklung der 
Plastiden aus Mitochondrien ein. Sie wird zuerst in den mittleren Meso- 
phyllschichten eingeleitet, wo sich daher auch im Fluoreszenzmikroskop 
nach 43stündigem Aufenthalt im Warmhaus die erste Spur von Chloro- 
phyll zeigte. Auf den Entwicklungsgang wird im letzten Abschnitt noch- 
mals näher eingegangen. — Nicht alle Chondriosomen bilden Plastiden 
aus; ein Teil überschreitet nicht das Chondriokontenstadium. Nach Ab- 
schluß der Plastidenentwicklung unterscheiden sich die ergrünten und 
normal grünen Zellen zytologisch nicht mehr. Auch wird mit der Er- 
grünung die in weißem Gewebe noch völlig fehlende Differenzierung in 
Palissaden- und Schwammparenchym herbeigeführt. 

Die jüngsten Meristemzellen der Vegetationspunkte panaschierter 
sowie rein grüner Pflanzen besitzen ein rein körniges Chondriom. — In 
dunkel und warm vorbehandelten Pflanzen wird die Entwicklung der 
Plastiden aus Chondriosomen stark verzögert. Während in dem weißen 
Gewebe tagbelichteter Pflanzen nach 10tägigem Aufenthalt im Warm- 
haus die Plastidenentwicklung abgeschlossen ist, herrschen im etiolierten 
Blattgewebe nach dieser Zeit noch Chondriokonten vor. 


B. Acer Negundo. 
1. Das äußere Bild der Panaschüre. 

Nach den zytologischen Befunden an der in Kälte panaschierten 
Brassica oleracea acephala lockte es, das Studium an einer anderen, in der 
gewöhnlichen Freilandtemperatur relativ beständigen Panaschüre fort- 
zusetzen. Dazu wählte ich Acer Negundo, weil diese mir am geeignetsten 
für die Untersuchung im Fluoreszenzmikroskop schien, außerdem das 
Objekt das Interesse dadurch erhöht, daß es im Laufe des Sommers neben 
den weißen noch gelbe Blattpartien aufweist. Ich nahm daher die Schwie- 
rigkeiten, die sich beim Färben, besonders des gelben Gewebes heraus- 
stellten, mit in Kauf. Ich beobachtete den Baum von der Entfaltung der 
Blätter an bis in den Spätsommer hinein. Es wurden wie bei Brassica 
Blattstücke fixiert, von denen ich 5—7 Handschnitte im Fluoreszenz- 
mikroskop genau untersucht hatte. 

Obwohl das äußere Bild der Panaschüre von LAKON (88) bereits auf- 
gezeichnet ist, möchte ich darauf noch einmal kurz eingehen, um einige 
nicht ganz unwichtige von LAKON unerwähnt gebliebene Beobachtungen 
mitzuteilen. 

An den ganz jungen Blättern ist eine Unterscheidung der albinen und 
grünen Gebiete unmöglich, da die ihnen eigene Färbung durch den 
Anthocyangehalt der Epidermiszellen und die zahlreichen Härchen ver- 
deckt wird, und sie dadurch ein einheitlich rotbraunes Aussehen erhalten. 














208 J. von Loui: Fluoreszenzmikroskopische und zytologische Untersuchungen 


Mit dem Wachstum der Blätter und dem Verlust des Anthocyans tritt 
die Aufteilung in weiße und grüne Gebiete deutlich hervor. Meine Unter- 
suchung setzt von dem Zeitpunkt an ein, in dem die Abgrenzung beider 
Gebiete makroskopisch genau möglich war. Sie erstreckt sich daher auf die 
Blätter von der Länge von 31/,—4 cm ab bis zum ausgewachsenen Blatt. 

Die Verteilung der beiden Gebiete stimmt mit den Beschreibungen 
Lakons überein: ein meist tiefgrünes Binnenfeld ist von einer weißen 
Zone von verschiedenem Ausmaß umgeben. Neben Blättern mit derartig 
panaschierten Teilblättchen gibt es solche, deren Teilblättchen verschie- 
denes Aussehen haben. So kann eines völlig grün sein, während die an- 
deren weiß berandet oder in Hälften aufgeteilt sind, wobei die eine grün, 
die andere weiß berandet oder auch ganz weiß sein kann. 

Neben völlig weißen Gebieten sind alle Abstufungen vom zartesten bis 
zum kräftigeren Grün vorhanden. Wie die Untersuchung ergab, kommen 
diese Farbtöne teils durch die Aufteilung des Mesophylls in weiße und 
grüne Zellschichten in wechselndem Verhältnis zustande, teils durch einen 
viel geringeren Pigmentgehalt der Chloroplasten, verbunden mit einer 
geringeren Durchschnittsgröße gegenüber jenen normal grüner Gewebe. 
So zeigen Gebiete mit fast normalem Aussehen des Mesophylls im Flu- 
oreszenzmikroskop nur eine zartrote Fluoreszenz, wohingegen normal grüne 
Regionen intensiv rot leuchten. 

Weiter beobachteteich, daß sich an den älteren Blättern bald eine neue 
Panaschüre herausbildet. Sie tritt zunächst durch schwache Gelbfärbung 
weißer Gebiete in Erscheinung, die mit dem Alter immer intensiver wird, 
bis sie schließlich ein sattes, zu dem Weiß panaschierter Blätter stark 
kontrastierendes Gelberreicht hat, dasnunmakroskopisch keine Änderung 
mehr wahrnehmen läßt. Ausder mikroskopischen Untersuchung ging her- 
vor, daß diese Verfärbung solche Gebiete betraf, die fast normale, aber nur 
sehr schwach fluoreszierende Chloroplasten aufwiesen. Die Gelbpana- 
schüre nimmt in den heißen Sommermonaten derart zu, daß sie Ende 
August gegenüber der Weißpanaschürequantitativ nicht mehrzurücksteht. 

Neben panaschierten und rein grünen Blättern weist der Baum noch 
Äste mit vollkommen rein weißen Blättern auf. Die zytologische Unter- 
suchung erstreckt sich auf diese sowie auf die weißen und gelben Anteile 
bunter Blätter. Außerdem finden noch die Vegetationspunkte rein 
weißer und rein grüner Sprosse Berücksichtigung. 


2. Das mikroskopische Bild der Panaschüre. 
a) Die weiße Panaschüre. 
«) Das weiße Gewebe der rein weißen Blätter. 
Das Mesophyll besteht in der Regel aus vier Schichten, deren Zellen 
sehr plasmaarm sind. Sie zeigen nur in schwacher Andeutung die Diffe- 
renzierung in Palissaden- und Schwammparenchym. 
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Im Mesophyll lassen die jungen Blätter nur ab und zu in der Nähe der 
Leitbündel vereinzelte schwachrot bis orange fluoreszierende Chloro- 
plasten erkennen. Sehr unerwartet war der Befund, daß die Zellen der 
beiden Epidermen leuchtend rot fluoreszierende Chloroplasten enthalten, 
die stets der Innenwand angeschmiegt sind, bald einzeln, bald als schma- 
ler roter Saum hervortreten. Der anthocyanhaltige Zellsaft der Epi- 
dermiszellen der jungen Blätter absorbiert die ultravioletten Strahlen, 
so daß die intakten Zellen ein schwarzes Aussehen bekommen bis auf die 
der Innenwand anliegenden Plastiden, während angeschnittene Zellen 
blau fluoreszieren. Auch beobachtete ich, daß die Leuchtkraft der Rot- 
fluoreszenz, welche die Chloroplasten junger Blätter ausstrahlten, über- 
raschend schnell nachließ. Schon nach wenigen Minuten konnte man hier 
ein Verblassen feststellen, während die Fluoreszenz in den ausgewach- 
senen Blättern länger anhielt. Die erste Annahme, daß das Schwinden 
der Fluoreszenz eine Folge des Anschneidens und Absterbens der Epi- 
dermiszellen sein könnte, wurde dadurch widerlegt, daß die Chloro- 
plasten von Handschnitten, die 1/, Stunde in Wasser gelegen hatten, an- 
fangs ebenso intensiv leuchteten, wie diejenigen ganz frischer Schnitte. 
Ich vermute, daß der Zellsaft mit seinen ultraviolettabsorbierenden 
Substanzen für die jungen Chloroplasten einen Schutz vor den ultra- 
violetten Strahlen der Sonne darstellt. Ihre Absorption durch den Zell- 
saft und das Verhalten der Chloroplasten im Fluoreszenzmikroskop 
scheinen darauf hinzudeuten. 

Zytologisch zeigen die Zellen einen sehr einheitlichen Charakter. Die 
Epidermiszellen besitzen einen bis mehrere typische Chloroplasten von 
ovaler Form. Diese Zellen färben sich mit Goldchlorid schmutziggelb- 
braun bis rötlichbraun. Die einzelnen Chloroplasten des Mesophylls sind 
rundlich gestaltet und von wechselnder Größe. Sie tragen oft eine 
zentrale Vakuole. Das Chondriom wird hauptsächlich von Mitochondrien 
vertreten. Außerdem lassen sich noch Diplosomen, kurze Stäbchen und 
einzelne Chondriomiten nachweisen. Selten nur begegnet man einer 
Hantelform, deren Köpfchen aber nicht die Mitochondriengröße über- 
schreiten. 

Das geschilderte Bild betrifft das gesamte Gewebe rein weißer 
Blätter, gleichgültig, ob ein junges oder ausgewachsenes Blatt vorliegt. 


3) Das weiße Gewebe der bunten Blätter. 


Die weißen Gebiete junger Blätter (31/;—4 em lang) besitzen in den 
Epidermiszellen sowie im Mesophyll in den an die Leitbündel grenzenden 
Zellen rot fluoreszierende Chloroplasten. Das übrige weißlich fluores- 
zierende (Gewebe wird mitunter durch eine schmale, zwischen zwei klei- 
neren Leitbündeln gelegene schwach rot fluoreszierende Zone unter- 


brochen. 
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Die Zellen weisen im Querschnitt eine einheitliche, etwa quadratische 
Form auf und lassen jegliche Differenzierung in Palissaden- und 
Schwammparenchym vermissen. Sie sind von Plasma dicht erfüllt und 
haben sich daher nach ALVARADO leicht rötlichviolett gefärbt. 

Das Chondriom aller Zellen (Abb. 19) besteht vorwiegend aus dunkel- 
violett getönten Mitochondrien von konstanter Größe. Die Teilungs- 
stadien dieser Gebilde trifft man nicht selten an. Die Zellen der schmalen 
schwach rotfluoreszierenden Abschnitte treten aus ihrer Umgebung durch 
den Gehalt an kleinen Chloroplasten deutlich hervor (Abb. 20). Bis fast 
zum ausgewachsenen Blatt konnte ich keine Veränderung im zytolo- 
gischen Bild dieser Gewebe wahrnehmen. 


ch! 





Abb. 19. Abb. 20. 


Abb. 19 und 20. Acer Negundo, Mesophylizellen aus dem weißen Gebiete eines bunten Blattes (4cm 
Länge). Abb. 19: m Mitochondrien; Abb. 20: aus der näheren Umgebung eines Hauptleitbündels, 
chl kleine Chloroplasten. 


Das Gewebe erwachsener Blätter zeigt deutlich die Differenzierung in 
Palissaden- und Schwammparenchym. Bei der Untersuchung im Fluores- 
zenzmikroskop stellte ich außer dem Vorhandensein von Chloroplasten 
in den Epidermiszellen fest, daß die größeren Leitbündel von einer 
schmalen, meist 6—8 Zellen breiten, grünen Zone begleitet werden. Die 
an die Leitbündel anschließenden Zellen zeigen rote Fluoreszenz, die 
weiter weg in eine orangene übergeht, um meist von der achten Zelle ab 
wieder von einer Weißfluoreszenz abgelöst zu werden. In der Umgebung 
der kleineren Leitbündel sieht man nur einzelne direkt angrenzende 
Zellen mit Chloroplasten. Auch finden sich schmale, orangefluores- 
zierende Regionen wie in den jüngeren Blättern wieder. Zwischen die 
weißfluoreszierenden Palissadenzellen schiebt sich mitunter eine orange- 
fluoreszierende Zelle ein. Hier und da wird das Bild des Schwammparen- 
chyms durch eine Zelle mit normal ausgeprägten Chloroplasten belebt. 

Bei der zytologischen Untersuchung machte ich folgende Feststel- 
lungen. Die Epidermiszellen sind arm an Chondriom. Ihre Chloro- 
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plasten, die etwas in der Größe variieren, besitzen normales Aussehen und 
eine ovale oder elliptische Form. Die rotfluoreszierenden Zellen in der 
Nähe der Leitbündel sowie die einzelnen im weißen Gebiet verstreuten 
grünen Zellen treten aus ihrer Umgebung durch das fast normale Aus- 
sehen ihres Inhaltes deutlich hervor. Die Chloroplasten sind teils homo- 
gen beschaffen, teils schließen sie eine große, farblose Vakuole ein, so 
daß sie als ringförmige Gebilde erscheinen. Das Stroma, das die Vakuole 
als peripherer Saum umgibt, ist kräftig gefärbt. Die Chloroplasten sind 
bald von einheitlicher Größe innerhalb einer Zelle, bald finden sie sich in 
verschiedenen Größen vor. Ihre Zahl nimmt innerhalb der Zellen in 
kurzem Abstand vom Leitbündel rasch ab. Das Chondriom dieser rot- 
fluoreszierenden Zellen besteht vorwiegend aus Mitochondrien und Diplo- 
somen. — Die Zellen der weißfluoreszierenden Gebiete zeigen hinsichtlich 
ihrer zytoplasmatischen Bestandteile ein recht verschiedenes Bild. Die 
Elemente selbst innerhalb einer Zelle befinden sich oft auf ganz verschie- 
denen Entwicklungsstufen, was bei ausgewachsenen normalen Zellen 
niemals der Fall ist. Am meisten sind die Zellen vertreten, deren sämt- 
liche Chondriomelemente auf embryonalem Stadium stehengeblieben 
sind. Sie enthalten Mitochondrien, Diplosomen, winzige Hanteln, in 
Mitochondrien aufgelöste Chondriomiten und zarte Chondriokonten. 
Bald herrscht diese, bald jene Form vor. In anderen Zellen begegnet man 
außer den genannten Gebilden kleinen runden Plastiden von wechselnder 
Größe. Sie sind offenbar vorzeitig zum Abschluß ihrer Entwicklung ge- 
kommen und besitzen nicht die Fähigkeit zur Chlorophyllsynthese. Ihre 
Maximalgröße überschreitet nicht die halbe Größe der in den normalen 
Zellen vorhandenen Chloroplasten. Zellen mit derartig kleinen Plastiden 
sind oft in der Nähe der kleineren Leitbündel lokalisiert. Wie im Laufe 
der Plastidenentwicklung bei Brassica oleracea acephala, so trifft man 
auch hier Zweispindelstadien in verschiedenen Größen und mit verschie- 
dengradigen Einschnürungen an. Mitunter haben sie sich in ihre Kopf- 
stücke aufgelöst, wie aus ihrer Anordnung und der typisch einseitig zu- 
gespitzten Form erkennbar ist. 


b) Die gelbe Panaschüre. 

Die erste Untersuchung erstreckt sich auf die Blatt-Teile, bei denen 
man die ersten Spuren einer Gelbfärbung wahrnehmen konnte. Ein einiger- 
maßen gutes Präparat von diesem Stadium zu erhalten, war zunächst 
schwierig. Selbst nach ALVARADO wollte es mir anfangs nicht gelingen. 
Das Plasma färbte sich nach dieser Methode so stark, daß die zyto- 
plasmatischen Bestandteile nicht klar hervortraten. Ich wechselte daher 
die Konzentrationen der Ammoniak- und Silberlösung. Nach langem 
Probieren erzielte ich den besten Erfolg mit 5%iger Ammoniaklösung 
und einer Silberlösung im Verhältnis 5 :100. Das Plasma war dann 

Planta Bd. 12. 15a 
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völlig farblos, die Plastiden blaßrot-violett, und das Chondriom kon- 
trastierte mit einem kräftigen, dunkelvioletten Ton. Außer der Gold- 
färbung versuchte ich die Färbungsmethoden mit Säurefuchsin nach 
ALTMANN und Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN. Das ALTMANNsche 
Verfahren erwies sich dabei als vollkommen ungeeignet, da das Chon- 
driom sich sehr schlecht färbte. Außerdem hoben sich die blaßroten 
Plastiden nicht so deutlich vom farblosen Untergund ab wie bei der 
Goldfärbung. Die Hämatoxylinfärbung stand dagegen in ihrer Wirkung 
def ALVARADO-Färbung nicht sehr nach. Die Plastiden erforderten eine 
weitgehende Differenzierung, da ihr Charakter durch eine intensive Fär- 
bung leicht verdeckt wird. Präparate, in denen die Plastiden einen blaß- 
blauen Ton besaßen und das Chondriom sich trotzdem noch tiefdunkel- 
blau darstellte, eigneten sich daher ebensogut zur Untersuchung, wie die 
nach ALVARADO behandelten Präparate. Ich fand nur, daß die röt- 
lichvioletten Plastiden etwas markanter vom farblosen Plasma sich ab- 
hoben als die blaßblau gefärbten. Daher verwendete ich zum Studium 
jene nach ALVARADO behandelten Präparate. Die Hämatoxylinprä- 
parate zog ich zum Vergleich heran. 

In dem schwach gelbgefärbten Gewebe zeigt das Mesophyll im Fluores- 
zenzmikroskop rotorangene Fluoreszenz, die nur in der Umgebung der 
Leitbündel und mitunter in der untersten Mesophyllschicht in zartes, 
reines Rot übergeht. Die schwächste Orangefluoreszenz besitzen die 
Palissadenzellen, zuweilen herrscht hier ein gelblicher Ton vor. 

Die Chloroplasten sind in Form und Größe beträchtlichen Schwan- 
kungen unterworfen. Neben dunkel gefärbten, normal gestalteten, am 
häufigsten an den rotfluoreszierenden Regionen lokalisierten Plastiden 
beobachtet man solche, die blaßgefärbt sind und in der Form sehr vari- 
ieren (Abb. 21,24). Sie besitzen homogenes Aussehen, vereinzelte Elemente 
weisen eine Vakuole auf. Ihre Form ist sehr regellos. Bald sind sie breit 
und kantig, bald länglich ausgezogen und bizarr eckig gestaltet. Mitunter 
stößt man auf Gebilde, die in ihrem Aussehen an kriechende Amöben 
erinnern, die Pseudopodien ausgestreckt haben. Die Plastiden sind in den 
Zellen verschieden zahlreich vertreten; teils sind derart viele vorhanden, 
daß sie dicht zusammengedrängt kaum Raum für die dazwischenliegen- 
den Chondriosomen lassen, teils sind nur zwei oder drei anwesend. 

Das Chondriom besitzt normalen Charakter. Es wird durch gleich- 
große Mitochondrien, kurze Stäbchen und Diplosomen vertreten. Die 
Epidermiszellen sind arm an diesen Elementen und besitzen im Gegensatz 
zu den Epidermiszellen weißer Gebiete keine Plastiden. 

In dem sattgelben Gewebe weist das Mesophyll in der Umgebung der 
Leitbündel noch eine zartrote Fluoreszenz auf; in den Palissadenzellen 
dominiert eine gelbliche Fluoreszenz, und in den Schwammparenchym- 
schichten ist sie schwach orange getönt. 
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Die Zahl der vollkommen normalen Chloroplasten hat abgenommen. 
Die meisten Gebilde machen einen stark gequollenen Eindruck (Abb. 21, 
22) und haben dadurch oft beträchtliche Dimensionen erreicht, so daß 
sie nicht selten die Kerngröße übertreffen. In manchen Zellen liegen 
sie so dicht aneinander, daß die Grenze der einzelnen Gebilde nicht 
immer festzustellen ist, und sie daher eine einzige riesige Plastide vor- 
täuschen. Teils haben die Plastiden ihre ursprüngliche Form beibehalten, 
teils sind sie weitgehend deformiert und in der mannigfaltigsten Form 
vertreten, wie schon für das schwachgelbe Gewebe hervorgehoben wurde 
(Abb. 24). Das Stroma wird oft von einer einzelnen oder von mehreren, 
mitunter sehr großen Vakuolen unterbrochen (Abb. 21, 22, 24). In vielen 
Plastiden ist es noch vollkommen homogen und hebt sich mit glatten 
Konturen deutlich vom Plasma ab (Abb. 21). Daneben finden sich 
aber Plastiden, deren Stroma einen lockeren schwammigen Eindruck 
macht (vgl. Abb. 24, 25). Es ist hier nicht mehr homogen beschaffen, 
sondern zeigt körnigen Charakter. Außerdem sind seine Umrisse ver- 
schwommen. Diese Veränderungen sind offenbar die ersten Anzeichen 
eines Auflösungsvorganges, der an der Peripherie seinen Anfang nimmt. 
Er ist in allen Graden bis fast zum völligen Verschwinden der Plastiden 
zu verfolgen. Die Kontur wird immer unregelmäßiger, so daß der Rand 
des Stromas stark zernagt erscheint. In einem weiter vorgeschrittenen 
Stadium haben die Plastiden ein stark zerfetztes Aussehen. Dadurch, 
daß der Vorgang nicht gleichmäßig fortschreitet, entstehen groteske 
Umrisse (Abb. 25). Bei fast völlig erfolgter Auflösung deuten nur noch 
winzige, schwach gefärbte, körnige Spuren die ehemalige Anwesenheit 
von Plastiden an. Am günstigsten läßt sich der Vorgang in den Palis- 
sadenzellen verfolgen, wo die meisten Plastiden in Auflösung begriffen 
sind, auch schon vollkommen plastidenlose Zellen auftreten. Abb. 25 
stellt eine Palissadenzelle dar, deren Plastiden den Vorgang in den ver- 
schiedenen Stadien zeigen. Oben sehen wir zwei amöbenartige Gebilde, 
die noch nicht der Auflösung anheimgefallen sind. In der Mitte — unter 
dem keulenförmigen Gebilde — ist eine Plastide, die von einer Seite nur 
angegriffen ist, und auf der linken Seite stößt man auf stark zerfetzte 
Elemente. In den Plastiden unten ist die Auflösung zwar schon ein- 
geleitet, ihr Stroma zeigt aber noch relativ geschlossene Flächen. 

Auch im Chondriom nimmt man eine Veränderung wahr. Während 
die Elemente in dem hellgelben Gewebe einheitlichen Charakter trugen 
und sich alle auf embryonalem Stadium befanden, sind sie hier kräftiger 
entwickelt. Auch trifft man wieder Entwicklungsstadien an, von kleinen 
Hanteln bis zu ausgebildeten Zweispindeln (Abb. 22, 23). Daneben finden 
sich schon fertige kleine, runde Plastiden von wechselnde: Größe. Ferner 
sind noch Mitochondrien, Diplosomen und Chondriokonten in verschie- 
dener Zahl vorhanden. Abb. 23 zeigt ein sehr schönes Zweispindelsta- 

15* 
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Abb. 21—25. Acer Negundo. Abb. 21: Zelle aus 
sattgelbem Gewebe mit gequollenen, teils mit Va- 
kuolen versehenen Plastiden pl; Abb. 22: Zelle 
desselben Gewebes, sp Halbspindel, p vakuolige 
Plastide; Abb. 23: Zelle desselben Gewebes, 
zsp Zweispindelstadium, » Plastide mit körnigem 
Stroma; Abb.24: Zelle desselben Gewebes, p Pla- 
stiden, rechts oben amöbenähnliche Plastide, 
rechts unten Plastide mit einer großen Vakuole; 
Abb. 25. Palissad lle d Iben Gewebes mit in 
Auflösung begriffenen Plastiden p. 
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dium, dessen Hälften die Größe der anderen bereits abgerundeten Plasti- 
den übertroffen haben. 

Das rein grüne Gewebe ist auffallend arm an Chondriom. Die Meso- 
phyllzellen sind dicht von Chloroplasten erfüllt; sie lassen sehr oft Chon- 
driosomen vermissen oder weisen nur einzelne Elemente auf. Die Epi- 
dermiszellen entbehren jeglicher mit ALVARADO färbbarer zytoplasmati- 
scher Bestandteile. 

Bei der Untersuchung jüngster Meristemzellen von den Vegetations- 
punkten rein weißer, bunter und rein grüner Zweige stellte sich kein 
zytologischer Unterschied heraus. Alle Zellen schließen nur Mito- 
chondrien und Diplosomen ein. Sie gleichen im Aussehen völlig den von 
Brassica in Abb. 17 dargestellten Meristemzellen. 


C. Fontinalis antipyretica. 

Die Scheitelzelle ist stets im Besitz von leuchtend rot fluoreszierenden 
Körperchen, die bei längerer Einwirkung der ultravioletten Strahlen 
rasch verblassen. Unter 44 untersuchten Scheitelzellen fand sich nicht 
eine, bei der diese Körperchen nicht vorhanden waren. Diese Elemente 
sind niemals peripher lokalisiert, sondern erfüllen stets den basalen Teil 
der Scheitelzelle. Sehr häufig sind sie ringförmig um den Kern angeordnet 
oder bilden einen schmalen Saum zu beiden Seiten neu entstandener 
Wände. Das klare Bild ermöglichte eine genaue Aufzeichnung des rot- 
fluoreszierenden Gebietes, selbst einzelner Körper bei nicht allzu dichter 
Lagerung. 

Die zytologische Untersuchung bestätigte die Anwesenheit von zahl- 
reichen Chloroplasten, welche die Rotfluoreszenz hervorgerufen hatten 
(Abb. 26). Obwohl sich das Plasma mit Goldchlorid rötlich färbt, 
kontrastieren sie deutlich. Die Chloroplasten besitzen runde bis ovale 
in Profilstellung spindelförmige Gestalt und weisen schon eine beträcht- 
liche Größe auf, die oft die halbe Größe der ausgewachsenen Chloroplasten 
erreicht. Geringe Schwankungen in den Größen der Scheitelzellplastiden 
rühren von der Streckung her, welche die Teilung der Plastiden einleitet. 
Größenabstufungen, die eine Entwicklungsreihe aus mitochondrialen 
Elementen erkennen lassen würden, sind nicht vorhanden. Die Plastiden 
befinden sich in reger Teilung. Man trifft Teilungsketten mit den 
charakteristischen Einschnürungen an, aus denen 2—4 Plastiden her- 
vorgehen. Stärkekörner sind niemals zu finden. Vom Chondriom 
ist nicht die geringste Spur wahrzunehmen. Aus der homogenen Be- 
schaffenheit des Zytoplasmas geht hervor, daß nicht eine bis zur Auf- 
lösung gehende Verquellung etwa vorhandener Chondriosomen unter 
Wirkung des ultravioletten Lichtes (vgl. Method. S. 195) erfolgt sein 
kann. Die von der Scheitelzelle abgeschiedenen Segmente sowie die 
Blattanlagen besitzen stets die gleiche Zellkonstitution. 
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Die mit Hämatoxylin gefärbten Präparate zeigten dasselbe Aus- 
sehen (Abb. 27). Zur Erzielung eines klaren Bildes ist eine weitgehende 
Differenzierung erforderlich. Die Scheitelzelle weist auch hier nicht 
die geringsten Anzeichen der Anwesenheit eines Chondrioms auf. Einige 
dunkelgefärbte Körnchen, die zunächst Chondriosomen vortäuschten, 
ergaben sich als zu Plastiden gehörig, welche sich anscheinend nur bis 
auf diese Stellen gefärbt hatten oder fast bis zur Farblosigkeit differen- 





Abb. 27. 


Abb. 26 und 27. Fontinalis antipyretica. Abb. 26: Scheitelzelle nach ALVARADO gefärbt; 
Abb. 27: mit Hämatoæylin gefärbt ; chl Chloroplasten. 


ziert waren. Bei scharfer Beobachtung ließen sie zarte Konturen deut: 
lich erkennen. 

In den ausg hsenen Zellen der Sproßachse und der Blätter sind die 
grünen Plastiden schmal, sehr langgestreckt und an den Enden spitz zu- 
laufend, mit 2—3 Stärkekörnern versehen. Sie sind in Gruppen vor- 
handen, in denen sie oft streng parallel angeordnet sind. Zu den 
Plastiden gesellen sich hier Chondriosomen, die meist als Mitochondrien 
vertreten sind. Bald finden sie sich in großer Zahl in den einzelnen 
Zellen vor, bald fehlen sie oder sind nur in wenigen Exemplaren anzu- 
treffen. Stäbehenförmigen Elementen begegnet man ganz selten. 











über die Frage der Individualität der Plastiden. 217 


D. Chara fragilis. 

- Nach dem Befunde im Fluoreszenzmikroskop versprach ich mir von 
diesem Objekt interessante Ergebnisse. Ich begegnete hier Scheitelzellen, 
die bald chlorophyllhaltig waren, bald den Farbstoff noch völlig ver- 
missen ließen. Im ersteren Falle breitete sich die Rotfluoreszenz entweder 
über die ganze Zelle aus oder war als schmaler, roter, peripherer Saum 
vorhanden. 

Bewährte sich das Objekt auch bei der Untersuchung im Fluores- 
zenzmikroskop, so stellte es der weiteren technischen Behandlung große 





Abb. 28. 





Abb. 29. 


Abb. 28 und 29. Chara fragilis. Abb. 28: Scheitelzelle mit Hämatoxylin gefärbt; Abb. 29: nach 
ALVARADO gefärbt; chl Chloroplasten. 


Schwierigkeiten entgegen, so daß mir ein völlig einwandfreies Präparat 
nicht gelang. Sehr häufig waren die Objekte geschrumpft oder splitterten 
beim Schneiden. Offenbar werden sie von der Kaliumbichromatlösung 
besonders stark gehärtet. Ich griff absichtlich nicht zu einem anderen 
Fixierungsmittel, da ich gerade großen Wert auf Einheitlichkeit der 
Methode legte. Von der großen Zahl der untersuchten, frei präparierten 
Scheitelzellen gelangen nur drei gute Präparate; davon leider nur eins 
mit der Goldfärbung. 

Die mit Hämatoxylin gefärbte Scheitelzelle (Abb. 28) mit wand- 
ständiger Fluoreszenz zeigt zahlreiche, hauptsächlich peripher lokali- 
sierte, blaue Körnchen, die bestimmte Anordnung aufweisen und in 
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der Größe variieren. Bei scharfer Beobachtung bemerkte ich, daß die 
Körnchen, die ein kleines Areal von elliptischer Gestalt begrenzten, durch 
eine Kontur verbunden waren. Die Konstanz der Form und Größe der 
umgebenden Gebiete gibt den Hinweis, daß es sich nur um Plastiden han- 
deln kann, deren Stroma bis auf diese Körner angefärbt ist, in der gleichen 
Weise wie uns schon einzelne Plastiden in dem mit Hämatoxylin be- 
handelten Präparat von Fontinalis ant. begegneten. 

Das nach ALVARADO hergestellte Präparat, das ebenfalls wand- 
ständige Fluoreszenz aufwies, bestätigt mir diese Annahme (Abb. 29). 
Hier ist das Stroma der Plastiden ganz homogen gefärbt und deckt sich 
in der Größe mit den von den Körnchen begrenzten Arealen. Auch 
Plastiden in Teilung trifft man an. Es ist zu vermuten, daß das anomale 
Bild der Plastiden die Folge einer Entmischung (?) sein mag, die durch 
die ultravioletten Strahlen hervorgerufen worden ist. Die beobachtete 
starke Empfindlichkeit der jungen Chloroplasten gegen diese Strahlen, 
die gleiche Erscheinung bei einzelnen Plastiden von Fontinalis sowie das 
vollständig normale Aussehen der ausgewachsenen Chloroplasten in den- 
selben Präparaten, spricht hierfür. 

Das dritte Präparat stammt von einer Scheitelzelle, die keine Rot- 
fluoreszenz besaß. Sie zeigt dasselbe Aussehen wie Abb. 28, nur mit dem 
Unterschied, daß die noch chlorophyllfreien Plastiden hauptsächlich 
zentral — um den Kern lokalisiert — angeordnet sind. Wegen dieser 
einzigen Abweichung glaube ich, von der Wiedergabe des Bildes absehen 
zu können. 

Die ausgewachsenen Zellen schließen neben Plastiden dunkelgefärbte 
Mitochondrien und ganz zarte Chondriokonten ein. Die von mehreren 
Stärkekörnern meist dick aufgetriebenen Chloroplasten sind in langen 
Ketten vereinigt geblieben, welche nur ab und zu von einer Durchschnü- 
rung unterbrochen werden. 


III. Erörterung der Ergebnisse. 

Aus meinen Beobachtungen ergeben sich für das Problem der In- 
dividualität der Plastiden folgende Feststellungen und Folgerungen. 

Das zytologische Bild jüngster Meristemzellen der Vegetations- 
punkte panaschierter und grüner Pflanzen von Brassica oleracea acephala 
sowie rein weißer und grüner Zweige von Acer Negundo stimmt vollkom- 
men überein. Die Meristemzellen enthalten als einzige Chondriombe- 
standteile Mitochondrien. Während ein Teil dieser Elemente in den nor- 
mal grünen Pflanzen bald zur Plastidenentwicklung schreitet, bleiben in 
den meisten Zellen des rein weißen Gewebes alle Mitochondrien in einem 
Zustand wie im embryonalen Gewebe. 

In den Mesophyllzellen rein weißer Gewebe sowie in den jüngsten 
Meristemzellen sind keine Elemente vorhanden, die auf Plastiden 
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schließen lassen könnten. Auch fehlen jegliche Anhaltspunkte für die 
Annahme von zweierlei Arten von Mitochondrien. 

Die Mitochondrien sind vollkommen einheitlich in Form, Färbung und 
Größe. Sie vermehren sich durch Teilung. Die Teilungsfähigkeit erkennt 
man an den Diplosomen, die dadurch entstehen, daß das Mitochon- 
drium zunächst zu einem kurzen Stäbchen heranwächst. Durch Konzen- 
tration der Substanz an den beiden Enden entsteht median eine dünne, 
blaßgefärbte Zone, die sich mit fortschreitender Abrundung der beiden 
Pole mehr und mehr verengt, bis schließlich der Zusammenhang der bei- 
den Tochterelemente gelöst wird. Mitunter findet Vermehrung über 
Chondriomiten statt. Das sind längere fädige Gebilde, die sich in mehrere 
Mitochondrien auflösen. Für die Annahme einer Neuentstehung dieser 
Elemente, die von den meisten Autoren abgelehnt und in neuerer Zeit 
von WAGNER (151) wieder verteidigt wird, bieten meine Objekte keinen 
Anhaltspunkt. Für die Entstehung der Chondriosomen aus ihresgleichen 
treten ein: RUDOLPH, EMBERGER, FRIEDRICHS, BOWEN, GUILLIERMOND, 
MOoTTIER, während SCHERRER, MEYER und Noack sie in Abrede stellen. 
Noack (118) zeigt in seinen Abbildungen Chondriokonten mit verdickten 
Enden und hellen Mittelzonen, geht jedoch auf diese Gebilde nicht näher 
ein. Die Auffassung KozLowskıs!, daß die als Teilungsstadien gedeu- 
teten Figuren keine Teilungsstadien, sondern durch Aneinanderlagerung 
zweier Mitochondrien entstanden seien, wird durch das Vorhandensein 
der Zwischenstadien widerlegt. 

Meine zytologische Untersuchung des rein weißen Gewebes bei 
Brassica zeigt, daß durch eine genügend tiefe Temperatur nicht nur die 
Chlorophylisynthese — wie MoLıscH (109) feststellte —, sondern auch 
die Plastidenentwicklung im Mesophyll vollständig unterbunden wird. 
Da die Chlorophylisynthese bei Temperaturerhöhung eintritt, so mußte 
ihr erst die Entwicklung der farbstoffbildenden Organe vorausgehen. 
Durch die Möglichkeit, die Plastidenentwicklung beeinflussen zu können, 
ferner durch die Anwesenheit nur einer Kategorie von Elementen in den 
Mesophyllzellen des weißen Gewebes erweist sich das Objekt geeigneter 
als viele andere Pflanzen, die zum Studium der Plastidenentwicklung 
gedient haben. Außerdem kommt der Vorteil hinzu, daß die ersten kriti- 
schen Stadien, mit denen die Entwicklung einsetzt, langsam aufeinander- 
folgen, wodurch ich den Ursprung der Plastiden eindeutig aufklären 
konnte. 

Die Veränderungen der Chondriomelemente bei Pflanzen, die ins 
Warmhaus gebracht wurden, und die Beobachtungen im Fluoreszenz- 
mikroskop lassen keinen Zweifel mehr über die genetische Abhängigkeit 
der Plastiden von den Chondriosomen aufkommen. Auch sehen wir hier 
deutlich, daß die Mitochondrien die Ausgangsform der Entwicklung sind. 


1 Critique de l’hypothèse des chondriosomes. Rev. Gén. Bot. 1922, 34. 


Planta Bd. 12. 15b 
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Weiterhin beweist die Entwicklungsfähigkeit der Chondriosomen, daß es 
sich bei diesen Elementen keineswegs um Kunstprodukte handelt, wie 
auch die neuesten ultramikroskopischen Untersuchungen GUILLIER- 
MONDs (67) bestätigen. 

Der Entwicklungsgang der Plastiden während der Ergrünung nimmt 
hier folgenden Verlauf. 

Die Mitochondrien wachsen zu mehr oder weniger langen Chondrio- 
konten aus, die an den Enden kugelartig anschwellen und dadurch zu 
Hanteln werden. Da die Zellen, welche die ersten Spuren von Chloro- 
phyll im Fluoreszenzmikroskop erkennen ließen, sich von den nicht- 
fluorezierenden Zellen durch den alleinigen Besitz von Hanteln aus- 
zeichnen, so kann diesen Gebilden mit Bestimmtheit Chlorophyllgehalt 
zugesprochen werden. Durch Wachstum der Anschwellungen und Ver- 
kürzung des Verbindungsstückes gehen diese Hanteln in das Zweispindel- 
stadium über, wobei die Volumenzunahme fortschreitet. Nachdem die 
Tochterchromatophoren ihre Endgröße erreicht haben, trennen sie sich 
und behalten noch einige Zeit bis zur Abrundung ihre einseitig zuge- 
spitzte Form bei. Nicht selten ist die Verbindungsbrücke lang ausge- 
zogen, so daß die Kopfstücke nach der Trennung mit einem langen 
fädigen Schwanzanhang versehen sind. Die Ausbildung der Kopfstücke 
der Hanteln ist oft ungleich; mitunter erfolgt die Anschwellung nur ein- 
seitig, so daß nur eine Plastide aus dem Chondriokonten hervorgeht. 

Nicht immer überschreitet die Entwicklung das Hantelstadium. 
Modifikationen treten meistens an fädigen Chondriokonten auf, indem 
diese zunächst zu gleichmäßigen, bandförmigen Gebilden heranwachsen 
und dann durch Einschnürungen Plastiden abgegliedert werden, oder es 
entstehen an den fädigen Chondriokonten mehrere Anschwellungen, so 
daß aus ihnen rosenkranzartige Gebilde hervorgehen. Auch ganz regel- 
lose Aufteilung des Chondriokonten habe ich festgestellt. Die Ent- 
stehung einer Plastide durch einfache Volumenzunahme aus einem 
Mitochondrium unter Beibehaltung der Form habe ich nicht beobachten 
können. Alle Mitochondrien gingen stets erst in die Chondriokonten- 
form über. In einigen Fällen, durchaus nicht als Regel, durchschritt die 
Entwicklung das Biskuitstadium. Dieses entsteht nach meinen Beob- 
achtungen aus einem Chondriokonten, der nicht in das Hantelstadium 
übergeht, sondern gleichmäßig in der Breite zunimmt und dadurch zu 
einem bandförmigen oder zylindrischen Gebilde wird. An beiden Seiten 
entwickelt sich nun durch Volumenzunahme — ähnlich dem Vorgange 
der Diplosomenbildung — je ein Chloroplast. 

FRIEDRICHS (34) betrachtet die Biskuitstadien als Fortbildungen der 
Zweispindelstadien, was er damit begründen zu können glaubt, ,,daB das 
Auftreten der Biskuitformen im Laufe der Entwicklung der Zellen zu- 
sammenfällt mit dem Verschwinden der Zweispindelformen‘. Den Vor- 
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gang selbst hat er offenbar nicht beobachten können. Auch meine Prä- 
parate ließen niemals auf den Übergang der Zweispindelstadien zu den 
Biskuitstadien schließen. Meines Erachtens dürfte FRIEDRICHS falsch fol- 
gern. Die alleinige Anwesenheit von Biskuitstadien am Ende der Plasti- 
denentwicklung scheint mir nur dadurch erklärlich, daß durch das breite 
Mittelstück der Zusammenhang der beiden Chromatophoren viel fester 
und schwerer lösbar wird. Daher bleiben diese Stadien viel länger er- 
halten als die Zweispindelstadien, deren zartes, fädiges Mittelstück schon 
durch die geringste Spannung — hervorgerufen durch Plasmaströmung 
an einem in den Weg sich stellenden Hindernis — zerrissen werden kann. 
Die Verbreiterung der Mittelregion, welche mit dem Übergang der Zwei- 
spindelstadien zu Biskuitstadien verbunden wäre, würde ja die Teilung in 
Plastiden nur erschweren. 

Die als Teilungsstadien älterer Chloroplasten gedeuteten Doppel- 
plastiden scheinen auch mir, wie schon FRIEDRICHS ausführt, keine sol- 
chen zu sein, sondern aus Biskuitformen hervorgegangene Zwillingsge- 
bilde. Wie ich vermute, wird die Trennung der Tochterchromatophoren 
passiv herbeigeführt; dann.ist es leicht verständlich, daß als einzige 
Entwicklungsstadien zuletzt Biskuitstadien anzutreffen sind. Die Be- 
obachtung mitunter noch eintretender stark verzögerter Teilungen dieser 
Biskuitstadien war vielleicht der Anlaß, diese Gebilde als Teilungsstadien 
älterer Chloroplasten zu deuten. 

Wie Brassica, so läßt auch das weiße Gewebe der bunten Blätter von 
Acer Negundo mitochondriale Abstammung der Plastiden erkennen. Es 
treten als Entwicklungsstadien hauptsächlich Hanteln und Zweispindel- 
stadien auf. Nach dem Befund im Fluoreszenzmikroskop geht den mei- 
sten Plastiden hier die Fähigkeit zur Chlorophylisynthese ab. Nur die 
vollkommen normalen Plastiden der Epidermiszellen fluoreszieren kräf- 
tig, während die in der Nähe der Leitbündel lokalisierten Plastiden nur 
geringen Farbstoffgehalt aufweisen. 

Der soeben geschilderte Verlauf des Entwicklungsganges der Plasti- 
den stimmt im wesentlichen mit den Darstellungen anderer Untersucher 
überein. Die Umwandlung scheint sich bei den meisten Pflanzen nach 
dem Schema: Mitochondrium — Chondriokont — Hantelstadium — 
Zweispindelstadium — Plastiden zu vollziehen. 

Der von Frrepercus (34) rekonstruierte Entwicklungsgang ordnet 
sich ebenfalls diesem Schema ein. Ein alle Zweifel ausschließender Be- 
weis für den genetischen Zusammenhang der Plastiden mit den Chon- 
driosomen ist dem Autor an Helodea canadensis nach meinem Dafür- 
halten jedoch nicht gelungen, da er in den Meristemzellen der Sproß- 
und Wurzelvegetationspunkte die Anwesenheit schon entwickelter 
Plastiden nachweisen konnte. Nach seinen Angaben sind sie durch 
eine ovale, oft an einem Ende zugespitzte Form und durch kräftige 
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Färbung gekennzeichnet. Daneben stellte FRIEDRICHS in den Meristem- 
zellen des Sproßscheitels noch Zweispindelstadien, Hantelstadien, 
schwächer gefärbte Chondriokonten und Mitochondrien fest. Die Hantel- 
stadien leitet er von den Chondriokonten ab und glaubt hierfür in der 
Änderung der Färbung einen Anhaltspunkt zu haben. Meiner Ansicht 
nach wird dem Färbungsgrad von seiten FRIEDRIHS’ zu große Bedeu- 
tung beigelegt. Daß der Färbungsgrad als Kriterium höchst unsicher 
ist, beweist schon der Wechsel der Farbintensität mit Gestalt und Größe 
der Chondriosomen. So sind die Chondriokonten stets hellgefärbt, wäh- 
rend die Mitochondrien meist den kräftigen Ton der Chloroplasten auf- 
weisen. Es wäre daher bei der gleichzeitigen Anwesenheit von Plastiden 
und Hanteln in den Meristemzellen auch die Entstehung der letztge- 
nannten Gebilde aus Plastiden denkbar, so daß die schwächere Färbung 
als eine Folge der Verlängerung und damit verbundener Verdünnung an- 
gesehen werden könnte. Die zugespitzte Form der Plastiden würde diese 
Annahme kräftig unterstützen. Ferner kann bei einem solchen Objekt, 
welches bereits in den Meristemzellen Plastiden aufweist, nicht ent- 
schieden werden, ob diese schon früher aus Chondriosomen hervorge- 
gangen oder als solche in frühen Entwicklungsstadien schon vorhanden 
gewesen sind. 

Daß einen völlig einwandfreien Beweis für die mitochondriale Ab- 
stammung der Plastiden nur ein solches Objekt zu liefern vermag, dessen 
Meristemzellen Mitochondrien als einzige Chondriomelemente ein- 
schließen, geht schon daraus hervor, daß etliche Forscher, wie z. B. 
Bowen und Mortter, allein schon auf Grund der Gegenwart zweier 
Kategorien von Elementen in den Meristemzellen für die Individualität 
der Plastiden eintreten. 

Bowen (11) glaubt, morphologisch und auf Grund der Anwendung 
bestimmter Färbungsmethoden auch rein technisch die Heterogenität 
der von ihm geschilderten Gebilde bewiesen zu haben. Beide Beweise 
halten einer kritischen Prüfung nicht stand. So sind die Abbildungen 
meines Erachtens für seine Behauptung: ‚Never have I found the 
slightest evidence that the pseudochondriomes are or could be in any 
way connected with plastid formation“ (S. 33) durchaus nicht überzeu- 
gend. Einige Beispiele sollen als Beleg angefügt sein. 

Abb.12, das Bild einer Scheitelinitialzelle der Vicia faba-Wurzel, 
schließt außer ,,osmiophilic platelets“, die uns in diesem Zusammenhang 
nicht interessieren, noch Archiplasten ein. Neben diesen länglichen 
Körpern finden sich einige runde, gleich intensiv getönte, oberhalb des 
Kernes lokalisierte Elemente. Welcher Elementengruppe diese Körper 
unterzuordnen sind, erscheint mir unklar. Nach Abb. 1, wo angeblich nur 
das Plastidom dargestellt ist, und sich ebenfalls zwei solcher Gebilde fin- 
den, sind sie als Archiplasten zu deuten. Sie decken sich jedoch voll- 
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kommen in Größe und Form mit den Pseudochondriosomen der Abb. 26. 
— Dieselbe Feststellung macht man beim Vergleich der Abb. 84 und 46 
oder 88 und 84. Ferner tritt der morphologische Kontrast beider Ele- 
mente auch in Abb. 75 und 78 nicht überzeugend hervor. Der Färbungs- 
grad scheidet als Kriterium aus, da die Zellen zweier, nach verschiedenen 
Methoden behandelter Präparate entstammen. Man sieht, die Pseudo- 
chondriosomen stimmen wieder in Größe und Form mit den kleinsten 
Proplastiden der Abb. 78 überein. Leider geht BOWEN auf diese Ab- 
bildungen im Text nicht ein. 

Wie bei Vicia, so ist auch bei den anderen von BOWEN untersuchten 
Objekten die strenge Abgrenzung der beiden Elemente nicht durchführ- 
bar. Ich möchte hier auf Abb. 105 hindeuten, auf das Bild einer Scheitel- 
initialzelie von Cucurbita. Der Autor weist im Text (S. 19) auf die ein- 
heitlich längliche Form der Archiplasten dieser Zelle und auf die gleich- 
zeitige Anwesenheit von ,,osmiophilic platelets‘‘ hin. Dunkle runde Ge- 
bilde von variierender Größe, die sich daneben noch feststellen lassen, 
finden keine Erwähnung. Ihrer Form nach sind sie mit dem Pseudo- 
chondriom der Zelle 107 zu identifizieren, womit aber eine klare Tren- 
nung des Plastidoms vom Pseudochondriom infolge nachweisbarer Über- 
gangsstadien unmöglich ist. Es ist zu vermuten, daß BowEn diese 
runden Gebilde als Proplastiden deutet. Zu dieser Annahme führt 
Abb. 110, wo angeblich nur Archiplasten anzutreffen sind, daneben auch, 
wie in Abb. 105 pseudochondrienähnliche Gebilde. Die Unmöglichkeit 
einer Gegenüberstellung beider Kategorien geht hieraus deutlich hervor. 
Zu demselben Ergebnis führen der Vergleich der Abb. 176 und 175 von 
Ricinus, sowie die genaue Betrachtung der Hyacinthuszelle (Abb. 159). 

Auch mit den angewandten Färbemethoden ist BOWEN, wie er irr- 
tümlicherweise annimmt, der Beweis für die strenge Unterschiedenheit 
der beiden Elemente nicht gelungen. Das selektive Färbevermögen, 
welches er seinen Methoden auf Grund einer meines Erachtens unrich- 
tigen Schlußfolgerung zuspricht, muß ich in Abrede stellen. Er leitet 
es aus dem zeitweiligen Antreffen nur einer Kategorie von Elementen 
ab, indem er offenbar stets die Anwesenheit beider Elemente voraus- 
setzt. So behauptet er, daß die Cuamry-KurL-Methode in den Meri- 
stemzellen bei Pisum (Abb. 147—149) nur das Pseudochondriom zu fär- 
ben vermag, trotzdem sie bei Hyacinthus und in älteren Zellen regel- 
mäßig beide Kategorien zur Darstellung bringt. Aus dieser Tatsache 
folgert er —— nach meinem Dafürhalten falsch —: ‚This method will, in 
favorable material, give an almost, if not completely selective staining 
(with the acid fuchsin) of the pseudochondriosomes in undifferentiated 
cells“ (S. 29). 

Das alleinige Vorhandensein der Pseudochondriosomen ist jedoch 
nicht auf die Nichtfarbung der anderen Gebilde zurückzuführen, sondern 











224 J. von Loui: Fluoreszenzmikroskopische und zytologische Untersuchungen 


nach meiner Überzeugung darauf begründet, daß die Entwicklung zu 
länglichen Gebilden noch nicht stattgefunden hat und alle Chondriom- 
elemente der betreffenden Zellen noch auf dem Mitochondriumstadium 
verharren; denn meine Untersuchungen zeigten eindeutig — allerdings 
bei meinen Objekten —, daß beide von BOWEN unterschiedenen Gebilde 
nicht gegenübergestellt werden dürfen, sondern genetisch verknüpft 
sind, indem die länglichen Elemente durch Wachstum erst sekundär aus 
den runden hervorgehen. Beide in der Form kontrastierenden Elemente 
sind danach also nur zwei verschiedene Zustände ein und desselben Ge- 
Bildes. Wo sich beide schon von den jüngsten Zellen an nachweisen 
lassen, sind die Stäbchen sehr früh aus den Mitochondrien hervorge- 
gangen. Man mag bei derartigen Verhältnissen leicht geneigt sein, auf 
Verschiedenartigkeit der Gebilde zu schließen; doch widerlegt z. B. das 
Verhalten von Brassica die Auffassung ohne Zweifel. 

Wie die Cuamry-Kurr-Methode, so besitzt auch die KOLATCHEv- 
Methode kein selektives Färbevermögen. Beispielsweise sind wohl in 
Zelle 199 von Ricinus die Proplastiden nicht unsichtbar geblieben, son- 
dern tatsächlich noch nicht vorhanden. Die KorL.arc#ev-Methode wäre 
höchst unzuverlässig, wenn sie an ein und demselben Objekt bald die 
Chondriosomen allein, bald beide Bestandteile färben würde, wie es bei 
Ricinus in Abb. 199 bzw. 196 der Fall wäre. 

Endlich möchte ich die Vermutung Bowens, daß die Pseudo- 
chondriosomen in den von ALVARADO (2) veröffentlichten Abbildungen 
der jüngsten Zellen unsichtbar geblieben wären, widerlegen. Das Fehlen 
dieser Elemente ist nur ein Beweis dafür, daß sie infolge Wachstums die 
primitive Form aufgegeben haben. Die Färbemethode, die ich ebenfalls 
angewandt habe, ist durchaus zuverlässig und bringt die Mitochondrien 
außerordentlich markant zur Darstellung, wie aus meinen Präparaten 
zu ersehen ist. 

Wie Bowen, so läßt sich auch Morrier (114) durch das gleichzeitige 
Auftreten von körnigen und stäbchenfürmigen Elementen in den Meri- 
stemzellen dazu verleiten, von vornherein Anwesenheit zweier verschie- 
dener Körper anzunehmen. Aus seinem Text kann man jedoch nicht 
ersehen, wo er die Grenze zwischen beiden Kategorien zieht. Ich muß 
mich der Ansicht Frrepricus’ anschließen, welche besagt: „daß Mor- 
TIER die Entstehung der Chloroplasten ganz richtig gesehen und nur 
den Fehler begangen hat, Übergangsstadien dieser Entwicklung als 
Primordia den Chondriokonten gegenüberzustellen“. — 

Geradezu auffallend ist, daß die Chondriosomen der Meristemzellen 
von Wurzelvegetationspunkten, die vielen Forschern als Studienobjekte 
gedient haben, in der Entwicklung schon sehr weit sind. Wenn meine 
Befunde an Sproßvegetationspunkten auf die Verhältnisse bei Wurzel- 
scheiteln übertragen werden dürfen, so ist es unrichtig, auf Grund der 
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Anwesenheit länglicher Gebilde in jüngsten Meristemzellen diese den 
Mitochondrien gegenüberzustellen. 

Dies findet durch die Beobachtungen WAGners (154) Bestätigung, 
der die Zellen der Radicula des Embryos von Cucurbita-Samen unter- 
suchte. In trockenen Samen fand er im Chondriom dieser Zellen nur 
Mitochondrien vertreten. Nach Wasseraufnahme und während der Auf- 
lösung der Aleuronkörner konnte er die allmähliche Umwandlung der 
Mitochondrien zu Chondriokonten verfolgen, wobei das Chondriom der 
Zellen das Aussehen annahm, welches die Meristemzellen gewöhnlich 
aufweisen: ,, Ensuite, le chondriome des cellules de la racine de l’embryon 
(Cucurbita) prend l’aspect qu’il a ordinairement dans les cellules du 
méristème: nombreux et longs chondriokontes et mitochondries.‘ Bei 
Phaseolus (153) stellte er dasselbe fest. 

Obwohl allen Mitochondrien die Wachstumfähigkeit innewohnt, 
kommt es doch, wie ich bei Brassica beobachtete, nicht bei allen zur voll- 
ständigen Ausbildung von Plastiden. So sehen wir diese elementaren 
Gebilde am Beginn des Ergrünungsversuches bei Brassica zunächst ver- 
schwinden und erst später wieder auftauchen. Alle erreichen das Chon- 
driokontenstadium. Hier jedoch fällt die Entscheidung für jedes einzelne 
Gebilde, ob die begonnene Umwandlung fortgesetzt wird oder nicht. 
Während daher ein Teil tatsächlich Plastiden liefert, verharrt der Rest 
einige Zeit auf dem Chondriokontenstadium und zerfällt früher oder 
später in Mitochondrien. Das Mengenverhältnis zwischen Chondriosomen 
und Plastiden ist in den Zellen nach Verlauf des Ergrünungsvorganges 
sehr verschieden. Bald treten die Chondriosomen mehr, bald weniger her- 
vor, mitunter wird diese Kategorie nur von 2—3 Exemplaren vertreten. 

Stark gehemmt wird die Entwicklung der Plastiden durch Ab- 
sperrung des Lichtes. Der Hauptteil des Chondrioms verbleibt auf dem 
Chondriokontenstadium. 

Meiner Ansicht nach besteht auf Grund der Befunde an Brassica 
kein Zweifel darüber, daß es sich bei den Mitochondrien um Gebilde 
handelt, die in erster Linie mit der Aufgabe der Plastidenentwicklung 
betraut sind. Es soll jedoch durchaus nicht in Abrede gestellt werden, 
daß die auf ihrem Stadium verbleibenden Chondriosomen — ich. denke 
dabei hauptsächlich an solche Zellen, in denen die Umwandlung dieser 
Gebilde völlig unterbleibt, wie z. B. in den Epidermiszellen der meisten 
Pflanzen — sekundär auch eine andere Aufgabe übernehmen könnten. 
Über Ausbildung oder Nichtausbildung von Plastiden entscheidet offen- 
bar die Funktion der Zelle, die sie im ausgewachsenen Zustand über- 
nimmt; denn jede Zelle erhält ja vom primären Meristem aus die Anlagen 
der Plastiden in Form der Mitochondrien. So werden im Assimilations- 
gewebe ständig Mitochondrien umgewandelt, während das Chondriom 
der Epidermiszellen mit Ausnahme der Schließzellen, die immer funk- 
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tionstüchtige Plastiden führen, in der Entwicklung gehemmt ist. Neh- 
men jedoch diese Zellen auch an der Assimilation teil, so werden hier 
ebenfalls Plastiden entwickelt, wie uns das weiße Gewebe von Acer 
Negundo zeigt. Ein zweites Beispiel liefern die Holzparenchymzellen. 
Im weißen Gewebe von Brassica sind diese die einzigen Zellen, die 
Chloroplasten besitzen, bei Acer Negundo schließen sie nur Chondrio- 
somen ein. 

In Zellen, bei denen die Umwandlung unterbleibt, kann auch Auf- 
lösung der Chondriosomen erfolgen. Dies scheint der Fall in den Epi- 
dermiszellen der grünen Blätter von Acer Negundo zu sein; anders ist mir 
hier das Fehlen sowohl dieser Elemente wie von Plastiden nicht erklär- 
lich. 

Die Umwandlung eines Teiles der Chondriosomen in Plastiden und 
das Stehenbleiben des Restes auf dem embryonalen Zustand, begrün- 
dete verschiedene Auffassungen. 

So entschied sich RuDoLpH (126), worauf schon in der Einleitung hin- 
gewiegen wurde, gegen die Genese der Plastiden aus den Chondriosomen, 
obwohl er im Urmeristem hauptsächlich nur körnige Elemente fest- 
stellen konnte. Ist man, wie RuDOLPH, der Ansicht, daß das getrennte 
Nebeneinander der Chloroplasten und Chondriosomen in ausgewachsenen 
Zellen ein ausreichendes Kriterium für die Heterogenität derselben ist, 
so wird hiernach diese Ansicht wohl allgemein geteilt werden müssen. 
Wie aber erklärt RupoLrH bei seiner Annahme der Wesensverschieden- 
heit der auch nach ihm morphologisch nicht unterschiedenen Mito- 
chondrien embryonaler Gewebe das Fehlen der Chondriosomen in aus- 
gewachsenen Zellen, wie ich es öfter in rein grünem Gewebe von Acer 
Negundo feststellen konnte? Auch im gelben Gewebe von Acer Ne- 
gundo begegneten mir nicht selten Zellen, die kein Chondriom im em- 
bryonalen Stadium aufwiesen, in denen also alles Chondriom in Entwick- 
lung begriffen war. Diese Feststellung wird auch von anderen Autoren 
bestätigt. So möchte ich Kassmann (80) erwähnen, die ebenfalls nach 
der Plastidenbildung bei Cabomba kein Chondriom mehr beobachtete. 
Ferner vermißte Mrves (106) Chondriosomen in den Assimilations- 
zellen ausgewachsener Tradescantiablätter. Nach ihm müssen sie zur 
Chloroplastenbildung verbraucht worden sein. Bei den genannten Bei- 
spielen stößt man mit der RuporLraschen Auffassung auf Schwierig- 
keiten. Es müßten danach diesen Zellen die Chondriosomen — worunter 
RupoLpH alle Elemente versteht, die sich nicht an der Plastidenbildung 
beteiligen — schon im meristematischen Zustand gefehlt haben. 

Solange kein Beweismittel für die substantielle Heterogenität der 
Mitochondrien in Meristemzellen erbracht werden kann, ist die Ru- 
DOLPHsche Auffassung nach meiner Meinung unberechtigt. Die Erfolge, 
die von einigen Untersuchern durch Anwendung verschiedener Chemi- 
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kalien erzielt wurden, sind derart widersprechend, daß man eine Ent- 
scheidung nicht treffen kann. 

GUILLIERMOND, einer der eifrigsten Forscher auf diesem Gebiete, 
stellt sich in seinen Veröffentlichungen bis 1920 auf einen Standpunkt, 
den ich vollkommen mit ihm teile. Er nimmt in den Meristemzeilen ein 
einheitliches Chondriom an. Ein Teil seiner Elemente bildet sich zu 
Plastiden heraus, während der andere auf embryonalem Zustand be- 
stehen bleibt. Daraus erklärt sich die Anwesenheit von Chromatophoren 
und Chondriosomen in den somatischen Zellen. In den folgenden Ar- 
beiten nach 1920 ändert GUILLIERMOND seine Meinung und nähert sich 
der Auffassung Morriers. Die Lehre vom mitochondrialen Ursprung 
und der- substantiellen Gleichheit der Chondriosomen erhält er weiter 
aufrecht. Nach dem differenten physiologischen Verhalten der Chon- 
driosomen, das sich oft sehr früh zeigt, glaubt er aber zwei verschiedene 
Arten von Chondriosomen annehmen zu müssen, die von vornherein 
für ihre Funktion vorbestimmt sind. Die eine Art, die Volumenzu- 
nahme erfährt und fähig ist, Stärke zu bilden, entspricht den Plastiden. 
Er bezeichnet sie als ,,plastes“ oder ‚‚chondriosomes photosynthetiques‘“. 
Die übrigen Elemente sind die typischen Chondriosomen, deren Funktion 
noch nicht bekannt ist. Es sind die ,,chondriosomes inactives dans la 
photosynthese‘‘. Beide bewahren ihre Individualität und vermehren sich 
durch Teilung. Hiermit stellt auch GUILLIERMOND die genetische Ab- 
hängigkeit der Plastiden von den Chondriosomen in Abrede. Seine Lehre 
bekommt zunächst dadurch ein anderes Bild, daß er den Chondriosomen- 
begriff auch auf die Plastidenanlagen der Meristemzellen ausdehnt. 
Anhänger seiner Lehre sind EMBERGER und MANGENOT. 

Die schon oben angeführte Tatsache der bisweilen erfolgenden rest- 
losen Umwandlung der Chondriosomen in Plastiden widerlegt die 
GUILLIERMONDsche Auffassung. “Außerdem scheint sich eine Feststellung, 
die ich am gelben Gewebe von Acer Negundo machte, besonders gegen 
diese Meinung zu richten. 

In dem gelb gewordenen Blatt, in dessen Zellen die Chloroplasten 
offenbar funktionslos geworden waren und infolgedessen starke Verände- 
rungen erfahren hatten, die mit einer Auflösung der Zellorgane zu enden 
schienen, traf ich nicht selten wieder Entwicklungsstadien an, Hanteln 
und Zweispindelstadien, die den gleichen Entwicklungsgang wie bei 
Brassica erkennen ließen. Wir sehen daraus, daß die bisher noch im em- 
bryonalen Stadium verbliebenen Chondriosomen der ausgewachsenen 
Zellen ebenfalls die Rolle der Plastidenbildner zukommen muß, nur daß 
sie zuerst in der Entwicklung gehemmt waren. Ferner läßt die Beob- 
achtung noch die Annahme zu, daß die Wachstumshemmung der Chon- 
driosomen, die normalerweise auf diesem embryonalen Stadium stehen- 
geblieben waren, durch die funktionslos gewordenen alten Plastiden be- 

Planta Bd. 12. 16 
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seitigt worden sein muß. Damit dürfen wir vermuten, daß zwischen den 
Chondriosomen einer Zelle und den Plastiden eine Korrelation besteht, 
welche die Anzahl der auf dem embryonalen Stadium verbleibenden 
Elemente bestimmt. Durch Störung der Korrelation — hier durch Auf- 
lösung der alten Chloroplasten hervorgerufen — wird die Wachstums- 
hemmung offenbar aufgehoben, und die Chondriosomen der ausge- 
wachsenen Zellen können nun auch zur Plastidenentwicklung schreiten. 

Für das Bestehen einer Korrelation sprechen mit einige Beobach- 
tungen BEAUVERIES (6), der ebenfalls für die Gleichheit des Chondrioms 
eintritt. Dabei kann ich mich leider nur auf ein im Botanischen Zentral- 
blatt veröffentlichtes Referat der diesbezüglichen Arbeit berufen, da 
diese nicht zu beschaffen war. In den neuen Zellen, die bei Gallen- und 
Adventivknospenbildung entstehen, fand der Autor ein reiches Chon- 
driom vor, welches von den inaktiven Mitochondrien der alten Zellen 
herstammte und wieder Plastiden zu liefern vermochte. Hieraus geht 
abermals hervor, daß die Hauptaufgabe der Mitochondrien die Plastiden- 
bildung ist. 

Unterliegt nach meinen Beobachtungen die mitochondriale Ab- 
stammung der Plastiden bei den höheren Pflanzen keinem Zweifel, so 
vermag ich über den Ursprung der Plastiden bei Kryptogamen nichts 
auszusagen. Es scheint wohl, als würde hier die Individualität gewahrt, 
jedoch erlaubt die Untersuchung, die auf einen allzu kleinen Abschnitt 
des Lebenszyklus beschränkt ist, darüber kein endgültiges Urteil. Sie ge- 
stattet mir nur folgende Feststellungen: 

Die Scheitelzelle des Gametophyten von Fontinalis schließt stets 
fertig entwickelte chlorophyllhaltige Plastiden ein, die sich durch Teilung 
vermehren. Sie zeigen nur geringe Größenschwankungen, so daß sich 
nicht auf eine Entwicklungsreihe aus mitochondrialen Elementen 
schließen läßt. Während in älteren Zellen körnige, seltener fädige Chon- 
driosomen anzutreffen sind, finden sich in der Scheitelzelle diese Elemente 
nicht. Man könnte annehmen, daß die Körnchen die zur optischen 
Wahrnehmbarkeit notwendige Größe hier noch nicht erreicht haben, oder 
daß die Färbbarkeit der Chondriosomen in der Scheitelzelle eine andere 
ist als in den älteren Zellen. Jedenfalls hat DANGEARD (18), der dieselbe 
Pflanze untersuchte, die Anwesenheit von Cytosomen (Mitochondrien) 
in der Scheitelzelle festgestellt. Außer dieser Abweichung stimmen seine 
Beobachtungen mit den meinen überein. Die für Fontinalis dargelegten 
Feststellungen haben auch für Chara fragilis Geltung. Es ist nur der 
Unterschied zu verzeichnen, daß man bei dieser Pflanze sowohl chloro- 
phyllhaltigen als auch chlorophylifreien Scheitelzellen begegnet, deren 
zytologisches Bild jedoch nicht voneinander abweicht. — Die Beobach- 
tungen von MIRANDE (108), daß eine Anzahl um den Kern gelagerter 
Körper nach der Peripherie wandert und zu Chloroplasten wird, steht 
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mit der Lokalisation der Plastiden chlorophylifreier und chlorophyll- 
haltiger Scheitelzellen in Einklang. An den Plastiden in den Scheitel- 
zellen meiner Objekte habe ich im Gegensatz zu MIRANDE keine Ab- 
stufung bis zur Größe von Mitochondrien wahrnehmen können. 

Seit den Arbeiten von SCHERRER und SAPEHIN hielt man bei Krypto- 
gamen an der Unabhängigkeit der Plastiden von den Chondriosomen fest. 
Neuere Arbeiten bringen diese Auffassung sehr ins Wanken, zum min- 
desten heben sie den starken Gegensatz zu den Phanerogamen auf. 

In erster Linie gebührt in diesem Zusammenhang der ALVARADO- 
schen Arbeit (2) Erwähnung, auf dje ich schon in der Einleitung einging. 
Diese Arbeit halte ich deshalb für besonders wesentlich, weil die von 
ihrem Verfasser angewandte Methodik außerordentlich zuverlässig, und 
die in den Abbildungen dargestellten Übergangsstadien den von mir bei 
Brassica beobachteten sehr ähneln. 

Auch MorTeEs umfangreiche Arbeit über die Moose (112) bestätigt 
die bestehenden genetischen Beziehungen zwischen Plastiden und Chon- 
driosomen. MoTTE fand in den Sproßscheitelzellen einiger Moose ganz 
verschiedene Verhältnisse vor. So schloß die Scheitelzelle von Mnium 
punctatum neben sphärischen Körnchen schon grüne, in der Größe wenig 
variierende Chloroplasten ein, während bei Gasterogrimmia crinita und 
Rhynchostegium M egapolitanum letztere fehlten und nur Chondriokonten 
und Mitochondrien vertreten waren. Die wechselnde Konstitution der 
Scheitelzellen läßt erkennen, daß die Umwandlung der Chondriosomen 
bald früher, bald später eintreten muß. Somit wird es vom Zufall ab- 
hängig sein, die für den Nachweis des Ursprungs der Plastiden kritischen 
Stadien gerade anzutreffen. Es ergibt sich daraus, wie fehl man gehen 
kann bei dem Versuch, aus dem Befunde der Scheitelzelle allein auf die 
Herkunft der Plastiden zu schließen. 

Endlich sei noch auf die Beobachtungen von EMBERGER und LE- 
wITsKY kurz hingewiesen, die ebenfalls sehr zugunsten der mitochondria- 
len Abstammung der Plastiden bei Kryptogamen sprechen. 

EMBERGER (20) untersuchte die Wurzel von Athyrium Filix femina. 
Die Meristemzellen unterscheiden sich nach seinen Schilderungen nicht 
im geringsten von den entsprechenden Zellen höherer Pflanzen. Die zyto- 
plasmatischen Bestandteile setzten sich aus Mitochondrien und Chon- 
driokonten zusammen. 

Lewirsky (95) verfolgte die Veränderungen des Chondrioms während 
der Gonogenese bei Equisetum palustre. Er fand in den Archesporzellen 
hauptsächlich Chondriokonten vor, die früh in der Prophase vollkommen 
in Mitochondrien zerfielen. Später, während der Meta- und Anaphase, 
lagerten sich diese mantelförmig um die Teilungsfigur und erschienen als 
einheitlicher, scharf konturierter ,,Mitochondrialkérper“. Nach Auf- 


lösung in seine einzelnen Elemente wurde er von neuem, jedoch im 
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Äquator der Teilungsfigur, in Form einer Platte gebildet. Nach dem 
Entstehen der vier Kerne lockerte sich die Mitochondrialplatte wieder 
und gab die Einzelelemente frei. Einzelne Gebilde davon lieBen sich als 
typische Plastiden erkennen, jedoch sagt der Autor: ,,Es wäre ein künst- 
liches Unternehmen, hier irgendeine Grenze zwischen den Plastiden und 
den größeren Mitochondrien zu ziehen‘ (S.303). Der Mitochondrial- 
körper, von dem LEWITSKY nachgewiesen hat, daß er keine bloße Anhäu- 
fung der Elemente ist, sondern tatsächlich einen einheitlichen ‚Körper‘ 
‚darstellt, ist nach seiner Meinung, der ich mich anschließe, ein Zeugnis 
für die Wesensgleichheit der Chondriosomen. 

Die Ergebnisse, die SCHUMACHER (137) bei der Untersuchung rein 
weißen Gewebes von Brassica oleracea acephala erhielt, weichen von 
meinen stark ab. Er beschreibt in den Zellen zahlreiche, von Vakuolen 
durchsetzte Leukoplasten, die in der Größe sehr variierten und zumeist 
eigenartige eckige, mitunter amöbenartige Gestalt aufwiesen. Das von mir 
untersuchte entsprechende Gewebe entbehrte dieser Gebilde vollkommen 
mit Ausnahme der in der Nähe der Leitbündel lokalisierten Zellen, die 
öfter einige blaßgefärbte, jedoch zumeist streng runde Leukoplasten ein- 
schlossen. Die zytoplasmatischen Bestandteile bildeten nur Chondrio- 
somen, die in Form von Mitochondrien vorherrschten. Eine Erklärung 
für diese verschiedenen Zellkonstitutionen desselben Gewebes ist meines 
Erachtens in dem verschiedenen Temperaturverlauf vom Herbst zum 
Winter zu suchen. Die von SCHUMACHER bearbeiteten Brassica- Pflanzen 
sind einer Temperatur ausgesetzt gewesen, welche die Chlorophyll- 
synthese zum Stillstand brachte, aber für die Plastidenentwicklung noch 
vollständig genügte. Infolge der vorhandenen Plastiden reagierte das 
weiße Geweberascher als in meinem Falle mit Ergrünung auf Temperatur- 
erhöhung. — Die Temperatur der Umgebung meiner Pflanzen sank der- 
maßen, daß sie außer der Chlorophylisynthese auch die Plastidenent- 
wicklung unterdrückte. Das Chondriom blieb infolgedessen im embryo- 
nalen Zustand stehen. Wachstum der Blätter fand noch statt, jedoch in 
geringem Maße, so daß höchstens eine Länge von 10 cm erreicht wurde. 
Zur Ausbildung der von SCHUMACHER vorgefundenen Zwischenstufen 
kam es bei meinen Pflanzen nicht, was an einer sprunghaft erfolgten 
Temperaturerniedrigung gelegen haben muß. Abb. 2 der SCHUMACHER- 
schen Arbeit stellt eine Zelle vom weißen ausgewachsenen Blatt dar. 
Die gewaltigen Größenunterschiede erklären deutlich, daß es sich um 
jugendliche Gebilde handelt, die frühzeitig zum Abschluß ihrer Ent- 
wicklung gekommen sind. Besonders überzeugend für die auch hier 
eingetretene Verzögerung der Plastidenentwicklung sind die Ein- und 
Zweispindelstadien, die nicht, wie SCHUMACHER offenbar annimmt, als 
sekundäre Teilungen der Riesengebilde aufzufassen sind, sondern noch 
aus einer Hantel hervorgegangene Entwicklungsstadien darstellen. 
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Das Fehlen der Plastiden in dem von mir untersuchten weißen Ge- 
webe gibt weiter dafür eine Erklärung, weshalb meine 10 Tage lang 
warm und dunkel vorbehandelten Brassica-Exemplare bei plötzlicher 
Belichtung nicht ebenfalls, wie die SchumacHezschen Pflanzen, mit 
einem raschen Ergrünen reagierten. 

Wir sehen, daß sich das rein weiße Gewebe von Acer Negundo zyto- 
logisch eng an Brassica anschließt. Hier wie da wird das anomale Aus- 
sehen durch das Unterbleiben der Plastidenentwicklung hervorgerufen. 
Die weißen Partien der bunten Blätter von Acer Negundo zeigen dagegen 
mikroskopisch ein ganz verschiedenes Bild. Die Plastiden können hier 
zur normalen Ausbildung gelangen, unterscheiden sich dann von denen 
normal grüner Zellen nur durch eine geringere Größe und durch fehlenden 
oder nur geringen Farbstoffgehalt. Eine Ausnahme bilden die Epidermis- 
zellen, die immer kleine, normal gestaltete, im Fluoreszenzmikroskop 
kräftig rot fluoreszierende Chloroplasten einschließen; die Epidermis- 
zellen der gelben und grünen Gewebe weisen sie nicht auf. Am häufigsten 
begegnet man bei den weißen Blattpartien solchen Zellen, die der Plasti- 
den vollkommen entbehren und deren Chondriomelemente im embryo- 
nalen Stadium geblieben sind. Die Chondriosomen der meisten Palis- 
sadenzellen zeigen dieses Bild. Endlich gibt es noch Zellen, in denen die 
Entwicklung der Chondriosomen zu Plastiden wohl eingeleitet, aber nicht 
zu einem einheitlichen Abschluß geführt worden ist. Dadurch, daß das 
Wachstum vorzeitig, bald früher, bald später, zum Stillstand gekommen 
ist, treffen wir die Plastiden in den verschiedensten Größen und oft — 
infolge unvollendeter Umwandlung — noch im Entwicklungsstadium 
an. Nicht selten konnte ich an den größeren, meist in der Nähe der Leit- 
bündel gelegenen Plastiden eine zentrale Vakuole feststellen. Auch im 
Gewebe etiolierter Blätter von Brassica begegneten mir solche vakuolige 
Plastiden. Daneben waren noch vakuolige bandförmige oder zylindrische 
Chondriokonten ziemlich häufig vertreten. 

ZIMMERMANN (157) vermißte die Plastiden in den meisten Zellen rein 
weißer Gebiete von Panax Victoria und Oplismenus imbecillus. Ich ver- 
mute, es liegen hier dieselben Verhältnisse vor, wie in dem rein weißen 
Gewebe von Acer Negundo. Hiernach wäre das Fehlen der Chloroplasten 
nicht sekundär durch Zerstörung, wie ZIMMERMANN annimmt, hervor- 
gerufen worden, sondern auf die unterbliebene Umwandlung der Chon- 
driosomen in Plastiden zurückzuführen. 

TSINEN (149) fand in einigen panaschierten Pflanzen ähnliche zyto- 
logische Verhältnisse vor, wie ich sie für Acer Negundo schilderte. In den 
Zellen der albikaten Gebiete von Zebrina pentula albo-vittata stellte er nur 
Chondriosomen fest; im weißen Gewebe von Humulus japonicus und 
Vinca major traf er außer plastidenfreien Zellen noch solche an, in denen 
die Umwandlung der Chondriosomen zu Plastiden schon teilweise statt- 
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gefunden hatte. Was die Chondriosomenlehre anbetrifft, steht TSINEN 
auf dem neueren Standpunkt GUILLIERMONDs. Er geht in seiner Arbeit 
nicht näher auf das Problem ein. — 

Nach der zytologischen Untersuchung des gelben Gewebes von Acer 
Negundo ist ferner hervorzuheben, daß die gelbe Panaschüre von der 
weißen durch ihre Entstehung scharf zu trennen ist. Sie differenziert 
sich erst sekundär aus jenen Gebieten heraus, deren Zellen fast normalen 
Charakter tragen. Das äußere anomale Aussehen wird zunächst nur 
durch den minimalen Farbstoffgehalt der Chloroplasten bedingt, der 
makroskopisch nicht oder nur ganz schwach zur Geltung kommt. Die 
fortschreitende Gelbfärbung äußert sich im Fluoreszenzmikroskop in 
einem allmählichen Schwinden der schwachen Rotfluoreszenz, was auf 
Chlorophyllverlust der Plastiden schließen läßt. Mikroskopisch stellte 
ich fest, daß mit dem Chlorophyllverlust eine starke Veränderung der 
Chloroplasten Hand in Hand geht, die eine völlige Auflösung der Gebilde 
herbeiführen kann. Diese Auflösung scheint mir folgendermaßen zu ver- 
laufen: Sie wird durch eine Quellung eingeleitet. Durch das Schwinden 
des Chlorophylls verlieren die Chloroplasten die ihnen eigene Form und 
werden außerordentlich vielgestaltig. Neben lang ausgezogenen, bizarr 
eckigen und kantigen Formen traf ich amöbenartige Gebilde an, die oft 
von großen Vakuolen durchsetzt sind. An der wechselnden Gestalt kann 
man erkennen, daß eine Änderung der Konsistenz des Stromas eingetreten 
ist. Erinnert sei an die von SCHUMACHER bei Brassica geschilderten ähn- 
lichen Gebilde, die auch chlorophyllfrei und außerordentlich vielgestaltig 
waren. — Das homogene Aussehen der Gebilde verliert sich nun, sie zeigen 
eine körnige, schwammige Beschaffenheit, die vermuten läßt, daß eine 
Entmischung des Plastidenstromas stattgefunden hat. Die bisher noch 
glatten Konturen des Stromas verwischen sich. Der eigentliche Auf- 
lösungsvorgang beginnt an der Peripherie und schreitet ungleichmäßig 
nach der Mitte fort. Es entstehen völlig regellose, wild zerzauste, gelb- 
lich-weiß fluoreszierende Massen, die bei fortgeschrittenem Vorgang die 
einzelnen Plastiden nicht mehr erkennen lassen. 

Die Auflösung der Chloroplasten geht nicht gleichzeitig vor sich, son- 
dern differiert unter den Plastiden, selbst innerhalb einer Zelle. Am 
frühesten werden die Plastiden der Palissadenzellen betroffen, in denen 
daher auch im sattgelben Gewebe die wenigsten normalen Plastiden nach- 
weisbar sind. 


Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit fasse ich hiermit nochmals 
kurz zusammen: 

1. Die jüngsten Meristemzellen der Vegetationspunkte panaschierter 
und grüner Pflanzen von Brassica oleracea acephala sowie rein weißer 
und grüner Zweige von Acer Negundo enthalten als einzige Chondriom- 
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elemente Mitochondrien, die einheitlich in Größe, Form und Färbung 
sind. Sie vermehren sich durch Teilung, die in den Diplosomen und 
Chondriomitenstadien nachweisbar ist. 

2. In dem rein weißen Mesophyligewebe von Brassica oleracea und 
Acer Negundo behalten alle Chondriomelemente den embryonalen Cha- 
rakter bei. 

3. Im Mesophyll von Brassica oleracea unterbleibt bei genügend 
tiefer Temperatur nicht nur die Chlorophylisynthese, sondern auch die 
Plastidenentwicklung. 

4. Dadurch, daß in dem weißen Gewebe von Brassica bei Tempera- 
turerhöhung die Plastidenentwicklung hervorgerufen werden kann und 
hier vorher nur eine Kategorie von Elementen — Mitochondrien — ver- 
treten ist, erweist sich dieses Objekt als besonders geeignet für die Fest- 
stellung des Ursprungs der Plastiden sowie für die Beobachtung ihres 
Entwicklungsganges. 

5. Der mitochondriale Ursprung der Plastiden läßt sich an Brassica 
mit Sicherheit feststellen. 

6. Nach dem Befund im Fluoreszenzmikroskop ist in den Hanteln 
schon Chlorophyligehalt anzunehmen. 

7. Der Entwicklungsgang der Plastiden aus den Chondriosomen über- 
schreitet folgende Stadien: Mitochondrium — Chondriokont — Hantel- 
stadium — Zweispindelstadium — Plastiden. Abweichungen ergeben 
sich an fädigen Chondriokonten. Ferner treten in einzelnen Fällen 
Biskuitstadien auf. 

8. Es wurde festgestellt, daß die Biskuitstadien nicht aus Zweispin- 
delstadien, sondern direkt aus Chondriokonten hervorgehen. 

9. Die Hauptaufgabe aller Mitochondrien ist nach meinen Beobach- 
tungen die Plastidenbildung. 

10. Es haben sich keine Anhaltspunkte für die Annahme der Hetero- 
genität der Mitochondrien ergeben. 

11. Die Tatsache, daß oftmals nicht alle Chondriosomen zur Plasti- 
denentwicklung kommen, ist zufolge einiger Beobachtungen auf Korrela- 
tion zurückzuführen, die zwischen den Chondriosomen innerhalb einer 
Zelle bestehen muß. 

12. Über die Herkunft der Plastiden bei Kryptogamen kann nach den 
Untersuchungen der Scheitelzellen von Fontinalis antipyretica und Chara 
fragilis nichts ausgesagt werden. 

13. Aus der zytologischen Untersuchung des weißen und gelben Ge- 
webes bunter Blätter von Acer Negundo ergab sich, daß der Entstehungs- 
vorgang beider verschieden ist. 

14. Im weißen Gewebe bunter Blätter findet man: 

a) Die Plastiden können normal ausgebildet sein, besitzen aber 
keinen oder nur geringen Farbstoffgehalt. 
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b) Die Entwicklung der Chondriosomen zu Plastiden unterbleibt 


c) Die Entwicklung der Chondriosomen zu Plastiden kann einsetzen, 
führt jedoch zu keinem einheitlichen Abschluß. 

15. Die gelbe Panaschüre entsteht sekundär aus Gebieten von fast 
normalem Charakter, indem Chlorophyllverlust und allmähliche Auf- 
lösung der Plastiden eintreten. 

16. Es liegt die Vermutung vor, daß der Zellsaft mit seinen ultra- 
violettabsorbierenden Substanzen in den Epidermiszellen weißer Gebiete 
junger Blätter von Acer Negundo für die in diesen Zellen vorhandenen 
Chloroplasten einen Schutz gegen die ultravioletten Strahlen der Sonne 
darstellt. 


Diese Arbeit wurde in der Zeit von Mai 1927 bis Juli 1929 im Botani- 
schen Institut der Universität Leipzig ausgeführt. Sie entstand auf An- 
regung meines verehrten Lehrers, des Herrn Professor Dr. RUHLAND. 
Dafür, sowie für die sonstige Förderung der Arbeit möchte ich ihm an 
dieser Stelle meinen ergebensten Dank aussprechen. Auch bin ich Herrn 
Professor Dr. BACHMANN und Herrn Privatdozent Dr. WETzeL für ihre 
stets gern erteilten Ratschläge zu großem Danke verpflichtet. 
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LC \TERSUCHUNGEN ÜBER DIE PLAGIOTROPIE 
DER COLEUS-SEITENSPROSSE. 


Von 
FRIEDRICH HENNINGS. 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. August 1930.) 


In den letzten 50 Jahren sind die Ansichten über die Ursachen des pla- 
giotropen Wuchses von Seitensprossen vielfachem Wechsel unterworfen 
gewesen. Erst in neuerer Zeit erkannte man die plagiotrope Ruhelage 
als eine Gleichgewichtslage. ‚In dieser Gleichgewichtslage halten sich‘ 
— wie ZIMMERMANN (1927, S. 178) ausführt, — ‚zwei antagonistische 
Krümmungstendenzen die Wage, nämlich: eine aufwärts gerichtete 
‚geonegative‘ und eine abwärts gerichtete ,geopositive’ Krümmungs- 
tendenz. Umstritten bzw. ungeklärt sind dagegen noch: die qualitative 
Frage nach dem ‚Wesen‘, insbesondere der ‚geopositiven‘ Krümmungs- 
tendenz, oder genauer gesagt, nach dem qualitativen Ablauf der Reiz- 
reaktionskette, sowie die quantitative Frage, aus welchem Grunde die 
beiden Krümmungstendenzen gerade in der normalen Gleichgewichtslage 
gleich groß sind.“ 

Die erste Frage hatte bisher verschiedene Auslegungen gefunden. 
Zum Teil glaubte man diese „Epinastie‘‘ als eine autogene Eigenschaft 
der Pflanze erklären zu können, oder man sah in ihr eine autotrope Aus- 
2leichserscheinung. Die Ansichten früherer Forscher sind zusammen- 
fassend bei Knıer (1910) ausführlich dargestellt. Ihm verdanken wir 
auch die ersten Angaben, wie die Epinastie, frei von tropistischen Krüm- 
mungen, am Klinostaten dargestellt werden kann, nachdem schon Fir- 
TInG (1905) die Wege hierzu gewiesen hatte. Ebenso finden wir in der 
erwähnten Arbeit KNIEPs die früheren Ansichten über die zweite — 
quantitative — Frage angeführt. Wenn er selbst im Schlußwort seiner 
Arbeit hierzu keine definitiveStellung nahm, so geschah dies wohl aus der 
Erkenntnis heraus, daß die damals vorliegenden Ergebnisse einen derar- 
tig weitgehenden Schluß noch nicht zuließen. 

Eine weitere Klärung fand das Epinastieproblem durch LunDe- 
GARDHS Arbeiten (1917 und 1918), in denen er den Nachweis zu führen 
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sucht, daß die „Epinastie‘‘ als Nachwirkung eines — bei oberirdischen 
Organen — positiven Geotropismus aufzufassen sei. Zwar fanden seine 
Ergebnisse zunächst eine Kritik durch Rawirscuer (1923), dessen Be- 
funde jedoch an einem anderen Objekt — Tradescantia viridis — ge- 
wonnen waren, das sich physiologisch von Coleus — dem LUNDEGARDH- 
schen Objekte — in der Konstanz der Dorsiventralität unterscheidet. 
Während LunDEGÄrpH die Epinastie bei Coleus in etwa 12 Tagen ab- 
klingen sah, blieb sie bei RAwITscHers Objekt erhalten. Die plagiotrope 
Gleichgewichtslage erklärt sich RAWITSCHER aus dem Antagonismus von 
negativem Geotropismus und Epinastie. Für ihn ist also die Epinastie 
in der Pflanze dauernd wirksam. 

Wenn nun LUNDEGARDH positiven und negativen Geotropismus in 
der Pflanze gleichzeitig findet, so ist hieraus allein die plagiotrope Gleich- 
gewichtslage nicht erklärlich, denn es müßte dann zur Kompensation der 
Tropismen in jeder beliebigen Lage kommen, sofern beide dem Sinusge- 
setz folgen. Er fand aber zunächst an Nebenwurzeln die Befunde von 
M. Rıss (1913) bestätigt, wonach die in der Organlängsachse wirkende 
Schwerkraftkomponente die geotropische Reaktion tonisch zu beeinflussen 
vermag, und fand damit den dritten Faktor, welcher die Einstellung in 
die plagiotrope Gleichgewichtslage bedingt. 

ZIMMERMANN unterzog diese Frage 1924, 1925 und 1927 einer Unter- 
suchung an Wurzeln und Ausläufern. Er kam zu dem Ergebnis, daß ,,die 
verschiedenartige geotonische Beeinflussung der Geotropismen (polare 
Modifikation des Sinusgesetzes beim positiven Geotropismus) die einzige 
stabile Gleichgewichtslage des plagiotropen Ausläufers bedingt‘. 

Für die Haupt- und Nebenwurzeln konnte G. v. UB1iscH 1925 und 
1927 die Ergebnisse LUNDEGARDHs am gleichen Objekt bestätigen; auch 
sie stellt eine tonische Wirkung der Längskraft fest. 

In seiner zweiten Plagiotropiearbeit (1925) unterzieht RAWITSCHER 
seine, LUNDEGARDHS und ZIMMERMANNS Befunde einer vergleichenden 
Betrachtung. Er findet, daß sie sich durchaus in Einklang bringen lassen, 
wenn man, der schon von PFEFFER ausgesprochenen Ansicht folgend, 
die Epinastie als Folge einer geotropisch induzierten Dorsiventralität 
auffaßt; dann kann man den positiven Geotropismus LUNDEGARDHs (bei 
oberirdischen Organen) mit Epinastie gleichsetzen. Das Primäre soll die 
durch die Schwerkraft induzierte Dorsiventralität, erst das Sekundäre die 
Epinastie sein. Auch ZIMMERMANN weist 1924 darauf hin, daß die Schwie- 
rigkeiten des Plagiotropismusproblems vor allem auf terminologischem 

Gebiet liegen, und daß sie sich bei erweiterter Begriffsfassung der Nastien 
und Tropismen vermindern lassen. 

Für den Phototropismus hat nun Pısek 1926 an Hafer-Koleoptilen 
einen echten Autotropismus nachweisen können. Hierzu bemerkt 
GRADMANN 1927: ,, Diese erneute Feststellung, daß es eine autotropische 
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Ruhelage gibt, auch wenn sie nicht immer erreicht wird, ist insofern be- 
merkenswert, als in den letzten Jahren mehrfach die Meinung geäußert 
wurde, die Gegenreaktion sei nicht von der Krümmung an sich, sondern 
nur von dem zur Krümmung führenden Reiz, beispielsweise von der ein- 
seitigen Beleuchtung, direkt abhängig. In diesem Falle wäre es schwer zu 
erklären, daß das Organ immer gerade die Ruhelage, die Geradstreckung, 
erreicht.‘‘ 

Sicherlich läßt sich dies Ergebnis nicht einfach auf geotropische Reak- 
tionen übertragen, aber es scheint somit, daß die früher vielfach ver- 
tretene Ansicht, wonach die Epinasgtie z. T. als Autotropismus aufzufassen 
sei, durchaus nicht völlig von der Hand zu weisen ist. Denn gerade solche 
Versuchsobjekte, bei denen eine Neuinduktion der Tropismen in verschie- 
denen Stellungen zum Zwecke des Nachweises der Nachwirkung des posi- 
tiven Geotropismus vorgenommen wird, zeigen am Klinostaten eine 
Krümmungsbewegung, die durchaus im Sinne eines autotropischen Aus- 
gleichs verläuft. Auch LUNDEGÄRDH spricht einen Teil dieser Krüm- 
mungen bei Coleus-Seitensprossen als Autotropismus an. Es erschien 
also angebracht, diese Verhältnisse etwas mehr zu klären. Gleichzeitig 
war zu erwarten, daß die von MöLLER 1928 bei Coleus- Blättern angewen- 
dete Lichtkompensation der Epinastie, wobei sich zeigte, daß die am 
Klinostaten auftretende Epinastie durch Lichteinwirkung von gewisser 
Dauer — nicht aber bestimmter Menge — aufgehoben werden kann, auf 
Coleus-Seitensprosse übertragen, weiter zur Klärung dieser Frage bei- 
tragen könne. 

Es sei mir an dieser Stelle erlaubt, meinem hochverehrten Lehrer, 
Herrn Professor Dr. v. GUTTENBERG, für die bereitwilligst zur Ver- 
fügung gestellten Mittel und Spezialliteratur, sowie sein Interesse und 
die zahlreichen Hinweise meinen herzlichsten Dank abzustatten. 


Methodisches. 
Zu den Untersuchungen der vorliegenden Arbeit wurde Coleus hybri- 
dus verwendet, und zwar eine Rasse, deren Blätter in der Mitte helles Rot 
aufwiesen, das von einem breiten grünen Rand gesäumt wird. Diese 
Rasse zeichnet sich gegenüber verschiedenen anderen durch schnelles 
Wachstum, gute Reaktionsfähigkeit und Übersichtlichkeit insofern aus, 
als die Blätter nicht zu dicht gedrängt stehen. Die Sprosse sind somit 
überall deutlich zu sehen, was sich bei der später zu besprechenden 
Schattenprojektionsmethode als sehr vorteilhaft erweist. Die Vermeh- 
rung erfolgte durch Stecklinge, die Sproßspitzen wurden dicht unter- 
halb des drittjüngsten Blattpaares abgeschnitten, bis zur Bewurzelung 
in feuchtem Sand gehalten, sodann in Töpfen groß gezogen. 
Sobald der junge Steckling etwa sechs Blattpaare ausgebildet hatte, 
wurde der Hauptsproß unterhalb des drittjüngsten Internodiums de- 
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kapitiert, worauf die blattachselständigen Knospen stark austrieben. An 
diesen als Seitensprosse bezeichneten Trieben wurden nachstehende Un- 
tersuchungen vorgenommen. Bei der Dekapitation ist darauf zu achten. 
daß der Schnitt nicht zu dicht über einem Blattpaar ausgeführt wird, 
weil sonst die oberen austreibenden Seitensprosse mehr oder weniger 
senkrecht in die Höhe wachsen. Gebraucht man dagegen die angegebene 
Vorsicht, so wächst auch das obere Sproßpaar in gleichmäßigen Winkeln. 
Der von den Seitensprossen eingeschlossene Winkel betrug bei der verwen- 
deten Coleus-Rasse etwa 55 —70°; häufig ist er an älteren Sprossen kleiner. 

- Meist war bis zur Versuchsreife der Pflanzen ein zweimaliges Um- 
pflanzen nötig, weil sich die Dunkelstarre, welche an Pflanzen, die längere 
Zeit hindurch verdunkelt gehalten werden, auftritt, vermindern läßt, 
wenn man die Töpfe genügend groß wählt. Bei solchermaßen gezogenen 
Pflanzen trat eine Dunkelstarre frühestens am 6. Versuchstage ein, oft 
waren sie noch nach 12 Tagen vollkommen reaktionsfähig. Zur Kontrolle 

der Reaktionsfähigkeit wurden die Pflanzen nach Ablauf eines Versuches 
in Horizontallage gebracht, worauf am folgenden Tage eingetretene 
Kriimmungen die Reaktionsfähigkeit anzeigten. Für solche Versuche, bei 
denen die Pflanzen ganz oder teilweise invers gestellt oder klinostatiert 
werden sollten, wurde die Erde der Blumentöpfe mit einer dünnen Gips- 
schicht überzogen, wodurch die Erde sicherim Topfe gehalten wurde. Eine 
nachteilige Wirkung auf das Wachstum oder die Reaktionsfähigkeit 
wurde nie beobachtet. Auch nach Beendigung der Versuche hielten sich 
derart vorbehandelte Pflanzen monatelang genau so gut wie solche ohne 

Gipsschicht. 

Zu den Untersuchungen am Klinostaten, wurde, soweit es sich um 
dauernde Rotation handelte, meist ein Prerrerscher Klinostat mit Zu- 
behörteilen benutzt, in wenigen Fällen auch ein regelbarer Elektromotor 
mit Vorgelege, welches die Geschwindigkeit herabtransformierte. Für 
intermittierende Reizung fand zunächst das von FITTING angegebene 
Ansatzstück zum Prerrerschen Klinostaten Verwendung. Da jedoch 
das Arbeiten mit Coleus-Seitensprossen, wie oben angeführt, größere 
Töpfe notwendig macht, kommt bei diesem Apparat durch Hebelwirkung 
ein mit dem Zug an der Schnurtrommel gleichsinnig wirkender Reibungs- 
druck zustande, der das einwandfreie Arbeiten des Apparates beeinträch- 
tigt. In den ersten Versuchen dieser Art wurde deswegen ein Rollenstück 
mit Gewicht an die Achsstange gehängt, welches den Druck des Topfes 
kompensierte; dann zeigte es sich wiederum, daß die Drehbewegung in- 
folge der großen bewegten Topfmasse bei dem Umlauf aus einer Stellung 
in die nächste durch die Federnocken oft nicht aufgehalten wurde, son- 
dern diese übersprang. 

Es wurde deshalb mit Rücksicht auf die geringen dem Institut zur 
Verfügung stehenden Mittel ein intermittierender Klinostat konstruiert, 
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der bei aller Einfacheit diese Nachteile nicht aufweist und außerdem 
mehr als zwei Lagen miteinander zu kombinieren gestattet. 

Er soll hier nur in Kürze beschrieben werden, da ja schon mehrfach 
gute Apparate für intermittierende Reizung angegeben worden sind. 

Der Apparat besteht aus der zwischen den beiden Lagern a, und a, 
(in Abb. 1 unsichtbar) befindlichen Schnurtrommel, dem hieran be- 
festigten Stellungsrade b mit den Arretierungsstiften c, die von dem 
Arretierungshebel d gehalten bzw. freigelassen werden, dem Elektro- 
magneten e und dem Bremswerk /, das durch Zahnrad g mit der Stel- 
lungsscheibe gekuppelt ist. ’ 

Die Auslösung der Bewegung geschieht durch eine Kontaktuhr mit 
Relais, während die Drehung selbst durch Schnur und Gewicht bewirkt 











Abb. 1. Intermittierender Klinostat. Erklärung im Text. 


wird. Es ist somit ein Lagenwechsel nur in einer Drehungsrichtung mög- 
lich. Die Stellungsscheibe trägt peripher angeordnete Bohrungen mit 
Gewinde zur Aufnahme der Arretierungsstifte. Der Arretierungshebel d 
ist um die Achse h drehbar befestigt, ein kürzerer Hebelarm trägt den 
Anker i, der von dem Elektromagneten e angezogen werden kann. Am 
längeren Hebelarm, der durch sein größeres Gewicht auf das Widerlager k 
fällt (Ruhelage), befinden sich zwei Anschlagstücke 1 und 2, gegen welche 
sich die Arretierungsstifte bei der Drehung bewegen, so zwar, daß in der 
Arbeitslage der Arretierungsstift gegen 1 kommt, in der Ruhelage gegen 2. 
Durch diese Einrichtung wird erreicht, daß stets die nächstfolgende Lage 
arretiert wird, auch wenn der Stromschluß der Kontaktuhr länger dauert 
als die Drehbewegung von einer Lage in die nächste. Da es sich nicht als 
vorteilhaft erwies, den zur Betätigung des Elektromagneten benötigten 
Starkstrom mit der Kontaktuhr abzuschalten, wurde hierfür ein Relais 
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vorgesehen, zu dessen Betrieb nur 2 Volt Spannung erforderlich sind, die 
bequem einem Akkumulator entnommen werden können. 

Abb. 2 erläutert den Schaltvorgang: Wenn die Kontaktuhr den Ak- 
kumulatorstromkreis schließt, so wird das Relais erregt und hierdurch 
der Klinostatstromkreis geschlossen. Dadurch wird der Elektromagnet e 
erregt, dieser zieht den Arretierungshebel an, der den Arretierungsstift 
freiläßt, worauf sich der Klinostat in der Pfeilrichtung bewegt, bis der 
nächste Arretierungsstift an den ersten Anschlag des Arretierungshebels 
kommt und dadurch die Drehbewegung hemmt. Sobald der Strom- 
schluß der Kontaktuhr aufhört, bewegt sich der Relaisanker durch Feder- 
kraft zurück, der Klinostatstromkreis wird unterbrochen, der Arretie- 
rungshebe! geht durch Übergewicht in die Ruhelage zurück, der Arre- 
tierungsstift bewegt sich bis zum zweiten endgültigen Anschlag 2. Die 









Aontaktuhr 





felors 
Akku 
Abb. 2. Schaltungsskizze für den intermittierenden Klinostaten. Erklärung im Text. 


Drehgeschwindigkeit läßt sich an dem Bremswerk — einem in Grammo- 
phonwerken gebräuchlichen Zentrifugalregulator — derart regeln, daß 
der Klinostat eine ganze Umdrehung in 2—20 Sekunden macht; sie wurde 
bei den vorliegenden Untersuchungen auf etwa 10 Sekunden eingestellt. 

Das Gewicht, welches die Drehbewegung bewirkt, wurde aus Gründen 
gesteigerter Kraftreserve bei Flaschenzugrollenführung 2 kg schwer ge- 
wählt. 

Wegen seiner einfachen und kräftigen Konstruktion arbeitete der 
Apparat sehr exakt, hierzu kommt noch der Vorteil, daß die Reizzeiten 
infolge der Auslösung mittels Kontaktuhr genau und stets gleichbleibend 
sind ; ein Zeitverlust, wie er bei langsamer Drehung aus einer Lage in die 
andere stattfindet, tritt nicht in nennenswertem Maße auf. 


Methoden der Registrierung. 
Die Bezeichnung der Winkel wurde nach dem seit Knıer 1910 üblich 
gewordenen Gebrauch vorgenommen, also Zählung der Winkel in den 
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beiden oberen Quadranten mit +-Vorzeichen, in den beiden unteren mit 
—-Vorzeichen, wobei die Horizontale die Lagen + 0° und + 180° ver- 
bindet. Der Seitensproß befindet sich in der 0°-Lage, wenn er, Oberseite 
nach oben, horizontal liegt und in der Lage 180°, wenn die Oberseite in 
Horizontallage unten liegt. Die Seitensprosse einer aufrecht stehenden 
Coleus- Pflanze befinden sich somit, wennder Winkel, den sie einschließen, 
60° beträgt, beide in der Lage + 60°; denkt man sich die Pflanze nun um 
900 im Uhrzeigersinn umgelegt, wobei sich die Seitensprosse in verti- 
kaler Ebene befinden, so nehmen sie die Lagen — 30° und + 150° ein. 
Kriimmt sich ein Sproß aus einer *— -Lage über die Horizontale auf, so 
wird nicht der Winkel mit —-Vorzeichen weitergezählt, sondern die 
entsprechende +-Lage angegeben. Da einwandfreies Messen der Winkel, 
selbst mit sehr großem Winkelmesser, recht schwierig ist, wurde für vor- 
liegende Untersuchungen ein 360° umfassender Gradmesser benutzt, an 
dem ein starker Draht so angebracht war, daß er die Bezeichnung + 90 
und —90 miteinander verband und über + 90 noch etwa 20 cm heraus- 
ragte. Im Mittelpunkt des vom Winkelmesser gebildeten Kreisringes 
war ein Lotfaden mit kleinem Gewicht befestigt. Bringt man den Win- 
kelmesser in eine Neigungslage, so zeigt der Lotfaden auf der Skala den 
genauen Winkel an, den der angebrachte Draht mit der Horizontalen 
bildet. Es wird also nur der Draht an den zu messenden Sproß gelegt, und 
auf der Skala der Winkel abgelesen, wobei die Winkelbezeichnung gleich 
nach der Knıepschen Methode angebracht werden kann. Hiermit lassen 
sich Differenzen von 1° — eine gewisse Übung im Gebrauch vorausge- 
setzt — noch sicher ablesen. 


Schattenprojektionsmethode. 


Zur genauen Darstellung der Bewegungsvorgänge, welche die Ver- 
suchspflanzen nach Einstellung in Reizlagen oder Klinostatierung aus- 
führten, diente eine in ähnlicher Weise schon von VAN DER WOLK 1913 
angegebene Methode — kurz Schattenprojektionsmethode genannt —, bei 
welcher durch Nachzeichnen der von einer entfernten, möglichst punkt- 
förmigen Lichtquelle entworfenen Schattenbilder die einzelnen Bewe- 
gungsphasen auf einem gemeinsamen Papierblatt festgehalten werden. 
Da je nach dem Versuch die Reaktionen oft schneller oder langsamer 
verlaufen, ist bei dieser Methode öfteres Kontrollieren notwendig, re- 
gistriert wurde aber immer nur dann, wenn sich wesentliche Änderungen 
gegenüber dem vorhergehenden Stand bemerkbar machten. Da sich 
öfters ein Umkehren der Bewegungsrichtung zeigt, also z. B. ein Sproß, 
der sich zunächst dorsalkonvex gekrümmt hat, wieder mehr zur Aus- 
gangslage zurückgeht, so wurden zur Vermeidung von Irrtümern für die 
Nachzeichnung der einzelnen Phasen verschiedenfarbige Zeichenstifte 
verwendet und die Zeitpunkte der Registrierung in der gleichen Farbe 

17* 
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notiert. Sollen zwei Sproßpaare, die ja bei Coleus bekanntlich dekussiert 
stehen, registriert werden, so sind dazu zwei Lichtquellen und ent- 
sprechend zwei Papierblätter nötig. Wenn sich senkrechte Stellung einer 
Projektionsebene nötig machte, wurde das Papierblatt auf einem kasten- 
artigen stabilen Holzrahmen befestigt aufgestellt. 

Der Vorteil dieser Methode liegt darin, daß die Sproßwinkel in 
ungefähr natürlicher Größe abgebildet werden, wodurch die Winkel- 
messung sehr vereinfacht wird, daß sich durch Blätter verdeckte Sproß- 
teile nach vorsichtigem Zurückbiegen der ersteren sichtbar machen 
lassen, ohne daß die Blätter gänzlich entfernt zu werden brauchen und 
dadurch eventuell traumonastische Erscheinungen hervorgerufen wer- 
den, sodann, daß eine teure Apparatur vermieden ist. Dem gegenüber 
sollen die Vorteile automatischer Registriermethoden nicht verkannt 
werden. 

Soweit die Versuche im Tageslicht ausgeführt werden konnten, wur- 
den sie in dem Kalthause des Instituts angestellt; die Temperatur 
schwankte hier zwischen 19 und 23° C, die relative Luftfeuchtigkeit 
zwischen 80 und 90%. Die Dunkelversuche wurden im Dunkelzimmer 
des Instituts ausgeführt, hier schwankte die Temperatur zwischen 18 und 
220 C, während die relative Luftfeuchtigkeit selten höhere Werte als 80% 
erreichte. Durch Aufhängen von feuchten Tüchern in der Nähe der Ver- 
suchspflanzen, auch durch zeitweiliges Zerstäuben von Wasser wurde die 
Luftfeuchtigkeit möglichst konstant gehalten. 

Da das Eingipsen &:: ~ pferde mit dem Nachteil verbunden ist, daß 
Gießwasser nur langsam autger ommen wird, andererseits aber ‘" reich- 
liches Gießen während der Versuche unerläßlich ist, da dureh eventuelles 
Welkwerden die Sprosse in andere Reizlagen kommen können, wurden 
die für die Klinostatenversuche bestimmten Töpfe vor dem Eingipsen 
mit einem rechtwinklig gebogenen, ziemlich weiten Glasrohr versehen, 
das so angebracht wurde, daß es zu gewissen Zeiten des Versuches senk- 
recht nach oben zeigte. Hierdurch lassen sich die Töpfe bequem be- 
gießen. 





Qualitative Untersuchungen. 
> Zunächst wurden in der Absicht, aus 
7 demVerlaufderresultierenden Bewegungen 
2e à wo? Einblicke in die Reaktionen zu gewinnen, 
780° 0° einige orientierende Versuche angestellt, 


bei denen die Pflanzen unter verschiedenen 

Abb.3. Lagenschema sum Versuch Nr.2, Neigungswinkeln aufgestellt wurden. 
Anngstsliung. Bo File yo die Nr. 2. Coleus ist so aufgestellt, daß ein 
Br. Seitensproß senkrecht steht; dieser Sproß 
ist mit „a“, der andere mit ,,b‘‘ bezeichnet. Die Pflanze befand sich 
unter Dunkelsturz im Kalthause (Abb. 3). 
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11. VL 12. VL 13. VL 
12 Uhr | 17 Uhr | 19 Uhr | 11 Uhr | 17 Uhr | 11 Uhr | 19 Uhr 





























Bee tas c's BEE +90 | +70 | +65 | +65 | +60 | +50 | +55 
MNT har a, SORT +25 | +25 | +30 | +35 | +40 | +45 | +55 
Gabelwinkel . . . . . .. 65° | 85° | 85° 80° 80° | 85° 70° 


Nr. 3. Die Versuchsanordnung wurde genau so gewählt, wie im 
vorigen Versuch, nur wurde die Pflanze in diffusem Tageslicht aufgestellt. 


























12. VI. 13. VI. 14. VL 

17 Uhr 11 Uhr 19 Uhr 12 Uhr 
Be TEA +90 +70 +58 +60 
Bitch. saul ER +25 +40 +45 + 68 
Gabelwinkel . . . . . 65° 70° 77° 66° 

Nr. 7. Pflanze horizontal gelegt, Ebene 7 
der Seitensprosse senkrecht (Vertikalstel- a 
lung), in diffusem Tageslicht im Kalthaus. ge 780° 
Auch bei diesem Versuch ist mit ‚‚a‘‘ der 702 0 
Sproß bezeichnet, der sich im epinastischen N 6 
Sinne kriimmt (Abb. 4). Abb.4. Lagenschema zu Versuch Nr. 7. 
13. VL 14. VI. 15. VI. 16. VL 





13 Uhr 14 Uhr 12 Uhr 17 Uhr 11 Ubr 11 Uhr 














dre wed: 0 +152 +150 +80 +75 +70 +75 
Mu duos à — 28 — 25 +35 +55 +55 +50 
Gabelwinkel. . 56° 55° 65° 50° 55° 55° 








Nr. 9. Coleus ist unter Dunkelsturz im Kalthause so gelegt, daß ein 
Sproß (a) wagerecht zu liegen, der andere (b) in — 60°-Lage kommt (Abb. 5). 


























18. VI. 19. VL 20. VI. 21. VI. 22. VL 23. VI. 

18 Uhr 16 Uhr 11 Ubr | 11 Uhr 11 Uhr | 18 Uhr 
Bs 6h ers a +180 +150 +105 +60 +72 +75 
datés poire — 60 — 50 - 45 +35 +55 +45 
Gabelwinkel. . 60° 80° 100° 85° 53° 60° 

Aus den angefiihrten Versuchen geht 

hervor, daß der Winkel, den zwei Seiten- got C2 180° 
sprosse miteinander bilden, im Verlaufe %0? er 
der Aufkrümmung aus Neigungslagen zu à 


gleichen Zeiten nicht gleich groB bleibt, 

daB vielmehr durch das Voreilen eines Abb. 5. Lagenschema zu Versuch Nr.®. 
Sprosses zunächst eine Vergrößerung erfolgt. Stets zeigte sich das Ge- 
meinsame, daß bei dem Sproß, der sich im epinastischen Sinne krümmt, 
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eine bedeutend schnellere Bewegung im gleichen Zeitintervall statt- 
findet als bei dem anderen, der sich gegenepinastisch krümmt. Erst in 
den letzten Bewegungsphasen kehrt durch Zurückpendeln des ersten 
Sprosses der vergrößerte Sproßwinkel mehr oder weniger zu dem Aus- 
gangswert zurück. 

Auffällig ist bei diesen Versuchen, daß es anscheinend ohne nennens- 
werten Einfluß ist, ob sie im Dunkeln oder bei diffusem Tageslicht ange- 
stellt werden. Es ist also offenbar der Einfluß einer eventuell vorhan- 
denen Photonastie bei Coleus nur sehr gering. In der Tat zeigten auch 
Versuche, die zur Klärung dieser Frage beitragen sollten, daß nur eine 
schwache Photonastie erkennbar ist. 

Nr. 1. Coleus-Pflanze aufrecht (in Normalstellung) unter Dunkel- 
sturz im Kalthause. 























11. VL 12. VL 13. VL 14. VI. 

12 Uhr 12 Uhr 11Uhr | 19Uhr 12 Uhr 
Gil did hig PT 2 à +58 +55 +53 | +55 +58 
reer ae +58 +55 +52 | +53 +57 
Gabelwinkel . . . . . . 64 70° 75 | 72 65° 


Die Winkel sind an den SproBspitzen gemessen, da die Reaktion 
hauptsächlich in der Krümmungszone (hinter dem dritten Internodium 
des Seitensprosses von der Spitze gerechnet) eintrat. 

Nr. 54. Coleus- Pflanze aufrecht im Dunkelzimmer, die beiden Seiten- 
sprosse schließen einen Winkel von 8° ein — gemessen an den Sproß- 
spitzen. Es handelt sich hier um ein Exemplar mit schon recht großen 
Trieben, an welchen dieSeitensproBenden stärker als an jüngeren Exemp- 
laren aufgekrümmt sind, also der von ihnen eingeschlossene Winkel klei- 
ner ist. 





21. VIIL 1929 22. VIII. 1929 23. VIII. 1929 24. VIII. 1929 





Winkel d. Seitensprosse 
miteinander . . . . 8° 10° 12° 10° 
Während in diesen Versuchen eine Vergrößerung des Sproßwinkels 
beobachtet werden konnte, fand in den folgenden eine Verkleinerung 
statt. 
Nr.41. Coleus-Pflanze befindet sich in Normallage im Dunkel- 
zimmer. 

















9. VII. 1929 10. VII. 1929 11. VIL 1929 














Winkel der Seitensprosse miteinander 20° 15° 8° 


Nr. 42. Versuchsanstellung wie bei Nr. 41, jedoch Aufstellung der 
Pflanze unter Dunkelsturz im Kalthause. 
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11. VIIL 1929 | 12. VIIL 1929 | 13. VIIL 1920 | 14. VIEL 1929 
Winkel d. Seitensprosse 
miteinander . . . 35° 32° 30° 30° 
Nr. 43. Versuchsanstellung wie bei Nr. 41. 
14. VIII. 1929 | 15. VIIL 1929 | 16. VIIL 1929 
Winkel der Seitensprosse miteinander 19° 16° 15° 











Wodurch das differente Verhalten der Seitensprosse bei dem Ein- 
bringen der Pflanzen in Dunkelheit-hervorgerufen wird, läßt sich aus den 
Versuchen nicht ersehen; man wird wohl daran zu denken haben, daß die 
wechselnde Intensität der Beleuchtung, die der Verdunkelung voranging, 
hierfür verantwortlich gemacht werden kann. 

Aus den mitgeteilten Fällen läßt sich ersehen, daß die Verdunkelung 
der Pflanzen keine wesentlichen photonastischen Bewegungen auslöst, 
jedenfalls sind sie im Vergleich mit den zur Beobachtung kommenden 
geotropischen sehr klein. Um ganz sicher zu gehen, wurden aber bei den 
meisten Versuchen, die im Dunkeln ausgeführt wurden, die Pflanzen 
erst 1—2 Tage aufrecht im Dunkelzimmer gehalten; erst dann wurden 
die Winkel registriert und als Ausgangslagen angesehen. 


Inversversuche. 
Stellt man Coleus- Pflanzen invers, so krümmen sich die Sprosse in 
wenigen Tagen nach oben. 
Nr. 47. Coleus-Pflanze invers im Kalthause in diffusem Tageslicht 
aufgehängt. Die Seitensprosse durchlaufen folgende Lagen (Abb. 6): 























25. VIL 1929 26. VII. 1929 27. VII. 1929 28. VII. 1929 BE. 
11 Uhr | 19 Uhr | 10 Uhr | 16 Uhr | 22 Uhr | 9 Uhr | 19 Uhr | 10 Uhr | 16 Uhr | 11 Uhr 
a 110| +175 | +120) +90 | +70 | +75 | +90 | +100| +120) +120 
b —115| +175| +150| +95 | +80 | +80 | +85 | + 95| +105| +105 




















Dieser Versuch, der vielfach wiederholt wurde, zeigt bei näherer Be- 
trachtung etwas Überraschendes. Die Sprosse krümmen sich schnell nach 
oben über die Vertikale hinaus — sie legen dabei rund 180° zurück —, 
aus dieser Lage gehen sie langsam zurück, bis sie mit der Lotrechten 
etwa denselben Winkel bilden wie bei Normalstellung. Dies Hinüber- 
schlagen über die Vertikale hinaus könnte man zunächst als reine Über- 
krümmung auffassen, indem ein so starker Krümmungsimpuls induziert 
würde, daß die normale Ruhelage überschritten wird, und erst der er- 
neute gegensinnige Reiz den Sproß in die Endlage führt. Merkwürdig 
wäre dann aber, daß dies Zurückgehen so langsam erfolgt, daß dazu meh- 
rere Tage nötig sind. Betrachtet man nun einmal genauer, welches 
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eigentlich die Ruhelage für den invers gestellten Sproß ist, so sieht 
man, daß es gar nicht die Endlage, sondern tatsächlich die vorher ange- 
strebte Lage ist. Denn der invers gestellte Sproß kehrt seine Unterseite 
nach oben; krümmt er sich um 180°, so liegt — wenigstens an dem 
oberen Sproßteil — die Oberseite wieder oben, und diese bildet mit der 
Vertikalen den gleichen Winkel wie vorher in Normallage. Wie kommt 
es nun, daß sich die Sprosse aus dieser Lage zurückkrümmen? Es wird 
von Coleus-Seitensprossen durch LUNDEGÄRDH angenommen, daß ihre 
Dorsiventralität nur durch die Schwerkraft induziert ist. Nun bleibt 
aber nach erfolgter Aufkrümmung aus Inverslage der größte Teil des 
Sprosses so orientiert, daß seine ursprüngliche Oberseite unten liegt; nur 
in der Spitze liegt die Oberseite oben. Es ist demnach denkbar, daß in 
dem zur Schwerkraft falsch orientierten Teil des Sprosses eine Umstim- 
mung der Dorsiventralität erfolgt, wodurch zunächst der Krümmungs- 
bogen abflacht und dann sukzessive auch die Sproßspitze die gleiche 
Umstimmung erfährt, die schließlich dazu 
führt, daß sich der Sproß in die gezeigte 
Endlage einstellt. 

LUNDEGARDH beschreibt das Verhalten 
von invers gestellten Pflanzen, welche vor- 
her so lange klinostatiert waren, daß die 
vorher vorhandene Dorsiventralität ihrer 
Seitensprosse aufgehoben und die Epinastie 
rückgängig gemacht war. Solche Sprosse 
~ krümmen sich bezeichnenderweise nicht 

über, sondern bleiben bereits in der Lage 
vor der Vertikalen stehen, die bei meinen Versuchen als Schlußlage auf- 
tritt. In meinen Versuchen führt die frühere Dorsiventralität den Seiten- 
sproß erst über die Vertikale hinaus, die neu induzierte führt ihn wie- 
der zurück. Bei LUNDEGARDH fehlt die frühere Dorsiventralität, daher 
unterbleibt die Überkrümmung. 

Aus der Lage —110° erfolgen — wie erwähnt — stets dorsalkonvexe 
Krümmungen. Dasselbe ist der Fall, wenn man einen Seitensproß weiter 
auf —90° senkt. Dagegen wurde aus mehreren Versuchen in der Lage 
—85° festgestellt, daß die Krümmungen dorsal- oder ventralkonvex oder 
auch seitlich (aus der Ebene) auftreten können. Die Lage —85° ist also 
eine labile Ruhelage zwischen den geotropen und epinastischen Tenden- 
zen. LUNDEGARDH fand fast den gleichen Winkel. 

Das Verhalten der Seitensprosse. bei der Aufkrümmung aus einer 
Flankenlage zeigen folgende Versuche: 

Nr. 6. Coleus-Pflanze in Flankenstellung horizontal gelegt; die Sei- 
tensprosse schließen einen Winkel von 60° ein. Die Pflanze befindet sich 
in diffusem Tageslicht im Kalthause. 
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13. VI. 1928, 12.30 Uhr: Beginn des Versuches. 

19.00 „ Es setzt schwache Aufkrümmung ein, aber auch der 
Winkel der Seitensprosse vergrößert sich und beträgt 
jetzt 70° (Epinastie!). 

14. VI. 1928, 12.00 Uhr: Die Seitensprosse haben sich senkrecht aufgekriimmt: 
SeitensproBwinkel 70°. 

15. VI. 1928, 11.00 Uhr: Die Seitensprosse haben sich über die Vertikale 15° 
hinausgekrümmt, der Seitensproßwinkel ist auf 60° 
zurückgegangen. 

17. VI. 1928, 11.00 Uhr: Unverändert. 

Nr. 72. Coleus-Pflanze horizontal in Flankenstellung in diffusem 
Tageslicht im Warmhause (Temperatur 25° C). 

24. X. 1929: Beginn des Versuches. 

25. X. 1929: Die Sprosse haben sich hochgekriimmt und dabei die Vertikale um 
22° überschritten; Epinastie ist in der entsprechenden Ebene deut- 
lich erkennbar. 

28. X. 1929: Der Winkel der Sprosse mit der Vertikalen ist auf 16° zurück- 
gegangen. 

Diese Flankenstellungsversuche, die schon DE VRIES 1872 anstellte, 
wobei er als erster die Erscheinung der Epinastie beobachtete, zeigen 
deutliche Übereinstimmung mit seinen Befunden. Eigentümlich bleibt 
bei ihnen die Erscheinung, daß sich die Sprosse aus der Flankenlage über 
die Vertikale hinaus krümmen, da man zunächst erwarten sollte, daß 
sie in senkrechter Ebene ihre Endstellung erreichen müßten, weil an 
dieser Aufkrümmung die Dorsal- und Ventralseite unbeteiligt ist, und die 
beiden übrigen Seiten weder morphologisch noch pysiologisch different 
sind. Man muß also wohl auch in diesem Falle annehmen, daß eine Neu- 
induktion der Dorsiventralität erfolgt, woraus dieses Verhalten der 
Sprosse resultiert. LUNDEGÄRDH hat diese Uberkriimmung nicht beob- 
achtet (S. 29). Vielleicht hat er die Pflanzen nicht lange genug in ihrer 
Stellung belassen. Es geht aber auch aus vielen seiner Angaben hervor, 
daß sein Material viel träger reagierte als meines. 


Das Verhalten der Seitensprosse in geotropen Reizlagen 
gegenüber einseitiger Beleuchtung. 

Da MöLer für die Laubblätter von Coleus gefunden hatte, daß sich 
die epinastische Tendenz, ja auch mit dieser gepaarte geotrope Auf- 
krümmungstendenz kompensieren lassen, wobei im 2. Fall in gewissen 
Grenzen das Reizmengengesetz gilt, so lag es nahe, diese Befunde auch 
für die Untersuchung über die Seitensprosse auszuwerten, um dadurch 
die Möglichkeit zu erhalten, durch Kompensation mit Phototropismus 
näheres über die Größe der epinastischen Krümmungstendenz zu erfahren. 

Nachstehend sind einige derartige Versuche angeführt. 

Nr. 11. Coleus-Pflanze wird unter Dunkelsturz im Kalthause von 
unten im Abstande von 45 cm mit 150 HK-Lampe beleuchtet, eine zwi- 
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schengeschaltete, schräggestellte Glasplatte leitet die erwärmte Luft 
seitlich ab. Die Sproßspitzen a und b befinden sich in folgenden Lagen: 





























24. VL 26. VI. 27. VL 28. VL 29. VI. 4. VII. 8. VIL 
a — 63 +105 + 45 +45 +35 +100 +100 
b — 62 +120 +105 +50 +35 + 90 + 95 


Nr. 71. Versuchsanordnung wie bei Nr. 11, nur wurde eine 400 HK- 
Lampe im Abstande von 30 cm benutzt, und die Pflanze im Dunkel- 
zimmer aufgestellt. 


23. X.: Beginn des Versuches. 
.: Auch hier krümmen sich die Sprosse stark hoch, es erfolgt keine Kom- 
pensation des Geotropismus und der Epinastie. 
. Die Sprosse sind weiter aufgekriimmt. 
.: Die Sproßspitzen stehen etwas senkrecht. 


HA Mb 


Während es MÔLLER gelang, Coleus-Blätter unter ähnlichen Be- 
dingungen in ihrer Lage zu halten — also deren geotropische und epi- 
nastische Aufkrümmungstendenz durch entgegenwirkenden Phototro- 
pismus zu kompensieren —, zeigen die angegebenen Versuche, daß dies 
bei denSeitensprossen nicht möglich ist, obwohl bedeutend gréBere Licht- 
mengen verwendet wurden. Allerdings zeigt sich eine gewisse Hemmung 
der Reaktion, indem das Krümmungsmaximum hier erst nach etwa 
4—5 Tagen erreicht wird, was bei unbeleuchteten invers gestellten Pflan- 
zen schon nach 2 Tagen erfolgt. 

Während hier also ein definitiver Einfluß des Lichtes nicht zu erken- 
nen ist — von einerTorsion einzelner Blätter abgesehen —, so zeigen doch 
nachfolgende Versuche in Normallage eine geringe Beeinflussung. 

Nr. 66. Coleus-Pflanze in Normallage im Dunkelzimmer so aufge- 
stellt, daß das Licht einer 60 cm entfernten 100 HK-Lampe zur Achse 
und zur Ebene eines Seitensproßpaares senkrecht einfällt. 

Nach 24stündiger Beleuchtung hat sich das Sproßpaar aus der Senk- 
rechten 15° zum Licht geneigt, wobei die Krümmung zum Teil in den un- 
teren Sproßteilen, zum Teil auch in der Hauptachse stattfand. 

Nr. 67. Versuchsanstellung wie bei Nr. 66, nur fällt das Licht parallel 
zur Ebene der Seitensprosse ein. 











Der Winkel des dem Licht zu- | Der Winkel des dem Licht ab- 
gekehrten Sprosses mit der Ver- | gekehrten Sprosses mit der Ver- 
tikalen beträgt tikalen beträgt 
a b 
Zu Beginn . . . . .. 15° 30° 
Nach 24stündiger Be- 
leuchtung . . . . . 35° 0° 
“t'a a 20° 
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Nr. 68. Versuchsanstellung wie bei Nr. 67, nur wurde der dem Licht 
zunächst liegende Seitensproß entfernt, um Beschattung des anderen zu 
vermeiden. 

Der Sproß bildet mit der Vertikalen den Winkel: 15°. 

Nach 24stündiger Beleuchtung hat sich der Sproß über die Vertikale 
hinaus zum Licht gekrümmt und bildet mit dieser den Winkel: 5°; Diffe- 
renz : 20°. 

Die Sprosse krümmen sich — gleichgültig, aus welcher Lage — durch- 
schnittlich 20° zum Licht. Auffällig ist dabei, daß in Nr. 67 keine Bevor- 
zugung des Sprosses stattfindet, der sich im epinastischen Sinne krimmt. 
Doch gibt es eine Erklärung dafür : der lichtzugekehrte Sproß nähert sich 
im Verlaufe seiner Krümmung der Stellung parallel zum Lichteinfall, der 
abgekehrte Sproß kommt allmählich in die Lage senkrecht zum Licht. 
Im ersten Falle nimmt also die phototrope Reizung dauernd ab und so- 
mit trotz gleichsinnigen Wirkens der Epinastie auch der Effekt. Der ab- 
gekehrte Sproß überwindet durch die stärkere phototropische Reizung die 
gegensinnigen Tendenzen, allerdings nur solange, bis er etwa die Verti- 
kallage erreicht. 

War es bei den ersten Versuchen mit invers gestellten Pflanzen nicht 
möglich, eine Kompensation des Geotropismus und der Epinastie durch 
Licht zu erzielen, so ließen doch die weiteren Versuche den Schluß zu, 
daß eine Beeinflussung der reinen Epinastie in bedeutend größerem 
Maße — fast bis zur Kompensation — möglich ist. Es seien hier die ent- 
sprechenden Versuche angeführt. 

Nr. 16. Coleus- Pflanze horizontal in Richtung der Klinostatenachse 
halbstündlich intermittierend klinostatiert. Lagenwechsel 180°. 


a) Oberes Sproßpaar in Flankenstellung, 
b) zweites Sproßpaar in Vertikalstellung. 


Von Beginn des Versuches an ist die Pflanze von vorn — d. h. das 
Licht fällt in Richtung der Klinostatenachse ein — durch eine 150 HK- 
Lampe im Abstand 25 cm beleuchtet, doch ist die Beleuchtung von 20 
bis 8 Uhr stets abgeschaltet. 

13. VII. 1928, 12 Uhr: Beginn; bei beiden Sproßpaaren beträgt der Sproß- 
winkel 60°. 

20 Uhr: Es ist schwache Epinastie eingetreten. 

14. VII. 1928, 12 Uhr: Epinastie stärker, Sproßspitzen gekrümmt. 

15. VII. 1928, 12 Uhr: Die Sprosse haben sich wieder gerade gestreckt, die 
Blätter sind, soweit beleuchtet, nach vorn geschlagen. 
Der Sproßwinkel beträgt jedoch 70° für beide Paare. 

16. VII. 1928: Keine Änderung. 


Nr. 52. Versuchsanstellung wie bei Nr. 16, nur wurde mit 200 HK- 
Lampe aus 40 cm Entfernung beleuchtet. 
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Im Versuch 16 war also die Epinastie bei stärkerem Licht fast ganz 
durch den Phototropismus überwunden, in Versuch 52 bei schwächerem 
Licht zum Teil. Die horizontalen Sprosse waren auch am Schluß dieses 
Versuches gerade gestreckt. Das II. Sproßpaar, das sich in Vertikallage 
befand, krümmt sich dagegen im Versuch 52 stark zurück, ohne vom 
Licht nennenswert gehemmt zu werden. Die Abweichung dieser Sprosse 
von ihrer Ausgangsstellung beträgt jetzt: mehr als 1000. Das ist leicht 
verständlich, da dieses Sproßpaar sich in einer geotropen Reizstellung 
befindet. Zu Anfang liegt der Seitensproß oben (in Versuch 52) in der 
Lage + 1729, unten in der Lage —8°. Die auftretende Epinastie ver- 
größert den Gabelwinkel, es wechseln aber immer gleichgroße Winkel 
über und unter der Horizontalen miteinander ab, wobei die Oberseite 
einmal unten, dann oben liegt. Bei Fixierung der Pflanze in einer solchen 
Stellung krümmt sich der obere Sproß dorsalkonvex, der untere ventral- 
konvex. Bei abwechselnder Reizung dominiert, wie der Versuch lehrt, 
die dorsale Krümmung. Dieser Effekt ist nicht mehr epinastisch, viel- 
mehr geotrop; denn die Epinastie wird ja, wie das erste Sproßpaar lehrt, 
durch die Beleuchtung gehemmt. Das zweite Sproßpaar aber stellt sich 
etwa in die Normallage ein (oder etwas darüber hinaus)!. Es folgt dar- 
aus weiter, daß die Schlußstellung die einzige Lage ist, in der sich die 
geotropen Reize über und unter der Horizontalen kompensieren. Eine 
Prüfung daraufhin, ob zur Kompensation der Epinastie eine bestimmte 
Lichtmenge erforderlich ist, oder nur eine bestimmte Beleuchtungs- 
dauer, ließ sich nicht durchführen, da stets Dauerbeleuchtung angewendet 
werden mußte, um die Epinastie zu überwinden. 

Nr. 53. Coleus-Pflanze in Richtung der Klinostatenachse dauernd 
rotiert und von vorn im Abstande 40 cm durch 200 HK-Lampe beleuchtet. 

















L Sproßpaar IL. Sproßpaar 
24. VIII. 1929, 10 Uhr. . 27° 320 
here 64° 70° Winkel der Sei- 
25. VIII. 1929, 12 „.. 70° 85° tensprosse mit- 
eget 52 70° einander 
26. VIII. 1929, 10 ,, . . 35° 45° 


1 In Versuch 16 kompensiert die größere Lichtmenge den Geotropismus des 


vertikalen SproBpaares. 
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Zu Ende des Versuches sind die Sprosse fast gerade gestreckt und be- 
finden sich beinahe wieder in der Ausgangslage. 

Der Versuch zeigt, daß die Summation kurzer geotroper Reize gegen 
die lange währender stark zurückbleibt, denn bei Dauerrotation werden 
Epinastie und Geotropismus überwunden. 

In der Tat zeigen diese Versuche eindeutig, daß die Epinastie durch 
das Licht mehr oder minder überwunden werden kann. Wir wissen durch 
LUNDEGÄRDHsS und BARANETZKYs Untersuchungen, daß die Epinastie 
zwar allmählich abklingt, dazu aber bei Coleus etwa 12 Tage erforderlich 
sind. Da aber in meinen Versuchen die Überwindung der Epinastie schon 
nach 24 Stunden bemerkbar war, kann diese noch nicht abgeklungen 
gewesen sein, es muß sich also wirklich um „Kompensation‘‘ gehandelt 
haben.. Allerdings eilt die Epinastie voran und wird erst später vom 
Phototropismus überholt. Der schließliche Endeffekt — nämlich das Zu- 
rückholen der Sprosse durch Beleuchtung nahezu in die Ausgangslagen 
— bedeutet vielleicht nicht die Kompensation der vollen Epinastie, da 
diese in den abgelaufenen 24 Stunden schon etwas abgenommen haben 
könnte. 

Es ist nach den vorher genannten Versuchen bis zu einem gewissen 
Grade möglich, die Größe der Epinastie mittels Kompensation mit Pho- 
totropismus zu ermitteln. Von den tropistischen Erscheinungen her 
wissen wir nun, daß ihre größenmäßige Erfassung am besten in dem Be- 
reich der Präsentationszeit möglich ist, indem man es darauf absieht, 
eine eben noch merkliche Reaktion zu erzielen. Kann man dieses Ver- 
fahren auch zur Bestimmung der Epinastie verwenden, und gibt es über- 
haupt im Sinne der Tropismen für die Epinastie eine Präsentationszeit ? 
Zur Klärung dieser Fragen wurde eine Versuchsreihe (Nr. 60) angestellt, 
bei der Coleus-Pflanzen in Flankenstellung intermittierend in halb- 
stündlichen Intervallen klinostatiert, dann nach verschieden langen 
Zeiten in Normallage gebracht und daraufhin kontrolliert wurden, ob als 
Nachwirkung Epinastie auftrat. Es zeigte sich nun, daß Epinastie nach 
einer Reizung auf dem Klinostaten von 150—180 Minuten Dauer eintrat; 
die Reaktion zeigte sich nach 4—4,5 Stunden. Es leuchtet ohne weiteres 
ein, daß man die so ermittelte Zeit nicht als reine ,, Präsentationszeit‘‘ 
für die Epinastie ansehen kann, denn es gibt eben keine reizlose Lage für 
die Pflanze, bei der gar keine Geoperzeption erfolgte, in die man also nach 
dem Klinostatieren die Pflanze versetzen könnte. Sicherlich wirkt der in 
der nachfolgenden Normallage perzipierte Schwerereiz der auf den Klino- 
staten ausgelösten Epinastie entgegen, und wir finden als Präsentations- 
zeit nur die Zeit, während der die Pflanze klinostatiert werden muß, um 
den in der nachfolgenden Reaktionszeit induzierten negativen Geotropis- 
mus gerade überwinden zu können. Im Sinne LuNDEGARDHs wäre somit 
die Zeit der ersten Exposition (150—180 Minuten) die Zeit, in welcher der 
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negative Geotropismus so weit abgeklungen ist, daß der positive als 
Reaktion in Erscheinung treten kann. Deutet man aber die Epinastie als 
durch Desorientierung induzierte Erscheinung, so würde die angegebene 
Zeit das Minimum der für Epinastie erforderlichen Desorientierung be- 
deuten. Nun ist aber durch Knıer 1910 bekannt geworden, daß sich die 
Epinastie durch Geotropismus selbst kompensieren läßt, indem man mit 
den beiden Flankenlagen eine dritte Lage kombiniert, aus welcher Kon- 
kavkrümmungen resultieren. Durch geeignete Zeit- oder Winkelkombi- 
nation müßte sich eine bestimmte Größe als Maß ergeben. Dieser Ver- 
sich, kurz „‚Dreistellungsversuch‘‘ genannt, wurde in abgeänderter Form 
ausgeführt. Mit den beiden Flankenlagen wurde stets die Normallage 
kombiniert, wobei zu erwarten war, daß die Epinastie bei einer gewissen 
Zeitkombination ausbleiben müsse. Aus einer großen Versuchsreihe mit 
verschiedenen Reizzeiten seien die kritischen Versuche angeführt. 

Nr. 29. Coleus- Pflanze im Dunkelzimmer senkrecht zur Klinostaten- 
achse intermittierend klinostatiert, und zwar befindet sich die Pflanze in: 


1. Flankenlage 8 Minuten, Normallage 44 Minuten ; 2. Flankenlage 8 Minuten. 





14. VII. 1920 15. VII. 1929 16. VII. 1929 














Winkel der SproBspitzen miteinander 35° 35° 35° 


Es tritt keine Epinastie auf, nur an den Blättern ist schwaches epi- 
nastisches Zurückgehen bemerkbar. 

Nr. 30. Versuchsanstellung wie vorher Nr. 29, nur sind die Reiz- 
zeiten in: 


1. Flankenlage 10 Minuten, Normallage 40 Minuten; 2. Flankenlage 10 Minuten. 





18. VII. 1929 19. VII. 1929 











Winkel der SproBspitzen miteinander. . . . . . 28° 28° 


Keine Epinastie, Spitze fast unmerkbar gekrümmt, Blätter deutlich 
epinastisch. 

Nr. 31. Versuchsanstellung wie vorher Nr. 30, mit gleichen Reiz- 
zeiten: 





23. VIL 1929 24. VII. 1929 25. VIL 1929 26. VII. 1929 





Winkel d. SproBspitzen 
miteinander . . . . 18° 17° 17° 19° 














Epinastische Kriimmung nur sehr schwach in der Spitze. 
Nr. 32. Versuchsanstellung wie vorher Nr. 29, nur sind die Reiz- 
zeiten in: 
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1. Flankenlage 12 Minuten, Normallage 36 Minuten; 2. Flankenlage 12 Minuten. 














17. VIL 1929 18. VIL 1929 
12 Uhr 11 Uhr 
Winkel der Sproßspitzen miteinander... . . . 17° 26° 


Deutliche epinastische Reaktion, Blätter sind stark zurückgeschlagen. 

Man sieht aus den mitgeteilten Versuchen, daß die Zeitkombination : 
Flankenlagen je 10 Minuten, Normallage 40 Minuten etwa an der Kom- 
pensationsgrenze liegt. Es ist hierzu demnach nötig, daß die Pflanze in 
Normallage doppelt solange verweilt, als in den Flankenlagen zusammen. 

Eine weitere Möglichkeit, die Größe der Epinastie durch Kompen- 
sation zu bestimmen, ergibt sich bei intermittierender Reizung in anta- 
gonistischen Lagen dadurch, daß man die Reizzeiten in den beiden Lagen 
verschieden wählt. Ordnet man z. B. eine Coleus- Pflanze senkrecht zur 
Klinostatenachse so an, daß ein Seitensproß wagerecht liegt, und reizt in- 
termittierend in Lagen, die um 180° differieren, so bekommt dieser Sproß, 
da er in der anderen Lage ebenfalls wagerecht liegt, auf beiden Seiten 
einen gleichgroßen geotropen Impuls. Gleichzeitig tritt natürlich hierbei 
auch die Epinastie auf. Verlängert man nun die Reizzeit der Lage, aus 
welcher ein der Epinastie entgegenwirkender geotroper Impuls resultiert, 
so muß sich eine Zeitkombination finden lassen, bei welcher die Epinastie 
durch den Geotropismus kompensiert wird. 

Zunächst sei ein Versuch angeführt, der von der Größe der epinasti- 
schen Reaktion bei gleichen Reizzeiten in den beiden Lagen Auskunft 
gibt. 

Nr. 57. Coleus-Pflanze senkrecht zur Klinostatenachse intermit- 
tierend in "/sstündlichem Wechsel klinostatiert. Die Seitensprosse be- 
finden sich in senkrechter Ebene, 
der zur Beobachtung gelangende 
Seitensproß liegt wagerecht, ein- 
mal in 00., einmal in 180°-Lage. #7? 
(Abb. 7.) 

Dieser Sproß krümmte sich im 
epinastischen Sinne, und zwar be- pje’heläen Anfangslagen am intermitierenden 
trug die Abweichung: Klinostaten. 

Beginn: 4. September 19 Uhr, 
5. September 10 Uhr 76°, 
6. September 12 Uhr 83°. 


Es wurde nun durch Ausprobieren die Zeitkombination festgestellt, 


bei der die Epinastie gerade kompensiert war. 
Nr. 59. Versuchsanstellung wie in Nr. 57, nur befand sich der Seiten- 


sproB in 0°-Lage 35 Minuten, in 180°-Lage 25 Minuten. 


o 
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Beginn li. September 19 Uhr. 

12. September 10 Uhr: Es ist schwache Abweichung (2°) im hypo- 
nastischen Sinne eingetreten. Die Pflanze wird von nun an in beiden 
Lagen je 30 Minuten gereizt. 

12. September 19 Uhr: Abweichung im epinastischen Sinne 40° 

13. September 10 Uhr: Abweichung im epinastischen Sinne 90°. 

Nun wird die Pflanze in der 0°-Lage 40 Minuten, in der 180°-Lage 
20 Minuten gereizt. 

13. September 19 Uhr: Die Abweichung im epinastischen Sinne ist bis 
auf 10° zurückgegangen. 

Jetzt betragen die Reizzeiten wieder: in 0°-Lage 35 Minuten, in 1800. 
Lage 25 Minuten. 

14. September 10 Uhr: Die Horizontale ist wieder erreicht. 

14. September 22 Uhr: Keine Änderung. 

Die aus diesem Versuch sich ergebende Vermutung, daß die Zeit- 
kombination 25 Minuten zu 35 Minuten an der Kompensationsgrenze 
liegt, bestätigt der nachfolgende: 

Nr. 58b. Versuchsanstellung wie in Nr. 57, nur befindet sich der Seiten- 
sproB in 0°-Lage 35 Minuten, in 180°-Lage 25 Minuten. 

8. September 11 Uhr: Beginn des Versuches. 

8. September 19 Uhr: Keine Abweichung von der Horizontalen. 

9. September 10 Uhr: Sproß fast unmerklich hyponastisch ge- 

krümmt. 

9. September 17 Uhr; Die Horizontale ist wieder erreicht. 

10. September 19 Uhr: Keine Änderung. 

11. September 10 Uhr: Keine Änderung. 


Wählt man also die Reizzeiten im Verhältnis 25 : 35, so unterbleibt 
die epinastische Krümmung, wenn die Pflanze in der Lage länger verweilt, 
in welcher der geotrope Reiz der Epinastie entgegenwirkt. Wenn also die 
geotrope Reizung in dieser Lage ?/, größer ist als in der entgegenge- 
setzten, so ist damit die Epinastie kompensiert. Dieser Versuch ist mit 
dem Dreiteilungsversuch nicht direkt vergleichbar und nicht so exakt wie 
dieser, denn es ist unbekannt, ob die dorsale und ventrale Flanke der 
Seitensprosse in gleicher Weise auf den Schwerereiz reagieren. Eine Ent- 
scheidung darüber ist nicht möglich, da die Epinastie in dieser Stellung 
nicht ausgeschaltet werden kann. Sie wird hier wie bei jeder Des- 
orientierung auftreten. Dabei bleibt aber unbekannt, ob sie vielleicht in- 
folge verschiedenen geotropischen Reagierens der beiden genannten 
Seiten gefördert oder gehemmt wird. 

Ergibt sich nun auch aus den angeführten Versuchen keine Möglichkeit, 
die Größe der Epinastie ganz exakt zu erfassen, so beweisen sie doch, daß 
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die Epinastie keine der Pflanze innewohnende, dauernd wirkende Eigen- 
schaft ist; denn dann müßte sie ja immer auftreten, wenn zur Normal- 
stellung — wenn auch nur kurzdauernde — Flankenstellungen kommen. 
Denn in der Normallage wäre dann Epinastie — negativer Geotropismus, 
weil ja Ruhe herrscht. Dazu käme die Epinastie aus den Flankenlagen, 
gegen welche kein negativer Geotropismus wirkt. Das müßte die Spitze 
zu Dorsalkrümmung veranlassen. Die epinastischen Impulse aus den 
Flankenlagen summieren sich somit nicht, wenn sie kurz sind. 

Es gibt nun wieder zwei Möglichkeiten. Die eine ist die, daß die Epi- 
nastie in den Flankenlagen durch die Desorientierung induziert oder aus- 
gelöst wird, wozu aber eine gewisse Zeit nötig ist, in der geotrop orien- 
tierende Impulse fehlen. Oder es handelt sich um einen Abklingungs- 
vorgang, der wieder eine gewisse Zeit erfordert, die nicht unterschritten 
werden darf. Sind die Reize in Normallage positiver und negativer 
Geotropismus und soll der positive als Nachwirkung auftreten, so ist 
dazu nötig, daß der negative Reiz so weit abgeklungen ist, daß der 
positive überwiegt, und sich in einer Krümmung auswirken kann. Nach 
LUNDEGÄRDH müßte man also sagen: In 20 Minuten-Flankenstellungen 
klingt der negative Geotropismus, der in 40 Minuten-Normallage indu- 
ziert wurde, soweit ab, daß der positive sich durch Nachwirkung be- 
merkbar machen kann. 

Lundegärdhs Auffassung der Epinastie im Vergleich mit eigenen 

Versuchen. 

In den vorangehenden Kapiteln ist mehrfach von der Epinastie als 
einer „Nachwirkung des positiven Geotropismus‘‘ gesprochen worden. 
Diese Auffassung, die zuerst von LUNDEGARDH 1917 ausgesprochen 
wurde, hat mehr und mehr Anerkennung gefunden. Wir wollen noch ein- 
mal uns vor Augen halten, auf Grund welcher Beobachtungen er zu dieser 
Ansicht kam. 

Zunächst stellte er fest, daß die Epinastie am Klinostaten allmählich 
ausgeglichen wird (autotropischer Ausgleich), und er bemerkt hierzu: 
„Wäre nun die Konvexkrümmung wirklich geonastisch, so würde sie am 
Klinostaten niemals zurückgehen, denn die diffuse Schwerkraftreizung 
ist ja nicht zu umgehen.‘ „Sie kann folglich nicht auf ‚verschiedener‘ 
Sensibilität auf verschiedenen Seiten der Sprosse beruhen und wird also 
nicht etwa erst auf dem Klinostaten erzeugt, ist folglich nicht geonastisch. 
Sie muß als Nachwirkung angesehen werden.“ Der erste Satz LUNDE- 
GARDHs genügt zwar für den einen Schluß, den er daraus zieht, nämlich 
zum Nachweis, daß die Konvexkrümmung nicht auf „verschiedener 
Sensibilität auf verschiedenen Seiten‘‘ beruht, aber freilich nur bei Ver- 
wendung des Flankenklinostaten, nicht aber auch bei kontinuierlicher 
Rotation. Er folgert aber daraus auch im zweiten Satz, daß die Krüm- 
mung nicht geonastisch sein könne, vielmehr eine (positiv geotrope) 

Planta Bd. 12. 18 














260 F. Hennings: 
Nachwirkung sein müsse. Das trifft nicht zu. Bei der Flankenklinosta- 
tierung kann es sich auch, wie auch sonst bei Desorientierung, um eine 
Reaktion handeln, die durch diese Desorientierung induziert oder ausge- 
löst wird. Stellt man sich nun auf den Standpunkt, daß hierbei die Des- 
orientierung eine innere Veränderung schafft, welche die Krümmung 
bewirkt, so ist das Geonastie; nimmt man aber an, daß der Sproß eine 
Rückkrümmungstendenz an sich besitzt, die durch den Geotropismus 
ausgeschaltet war, dann ist es Autonastie. Jedenfalls ist eine Nastie bei 
Flankenklinostatierung möglich, denn hier liegt keine ‚diffuse Schwer- 
kraftreizung‘ vor, vielmehr Kompensation zweier antagonistischer geo- 
troper Tendenzen, und das Organ ist physiologisch dorsiventral. Eigene 
Versuche ergaben, daß die Rückkrümmung, d. h. der Ausgleich der Dor- 
salkrümmung, auch nach 4 Wochen kontinuierlichen Rotierens keine voll- 
kommene war, vielmehr blieb der Sproßwinkel gegenüber der Ausgangs- 
lage dauernd um etwa 10—15° vergrößert. Dieser Versuch ist infolge der 
Mitwirkung der Schwerkraftreizung nicht ganz einwandfrei. Durch Ver- 
wendung der Klinostatierung in Flankenstellungen allein läßt sich er- 
reichen, daß nunmehr nur antagonistisch sich kompensierende Schwere- 
wirkung auftritt. Bei eigenen derartigen Versuchen ergab sich, daß die 
Rückkrümmung schon nach 4—5 Tagen beginnt, also viel früher als bei 
dauernder Rotation. 

Diese Tatsache ist wichtig. Das Erlöschen der Epinastie beginnt sehr 
rasch, wenn der Geotropismus ausgeschaltet ist. Was die Pflanze ge- 
radestreckt, ist zweifellos Autotropismus. Wirkt bei der dauernden Ro- 
tation der Geotropismus aus den Vertikallagen mit, so arbeitet dem auto- 
tropen Ausgleich ein neu induzierter Geotropismus entgegen, der die Dor- 
salkrümmung verstärkt; daher dauert der Ausgleich viellänger. Es über- 
rascht zunächst, daß er überhaupt auftritt, doch ist auch dies erklärlich. 
LUNDEGARDH zeigte selbst, daß die Dorsiventralität bei Dauerrotation 
verschwindet, daß sie nicht inhärent, sondern durch die Schräglage indu- 
ziert ist. Bei der Dauerrotation verschwindet in dem Moment, wo die 
Seitensprosse ihre vorher induzierte Dorsiventralität verlieren, auch die 
Tendenz zur plagiotropen Lage. Sie richten sich in LUNDEGARDES Ver- 
suchen senkrecht auf, verhalten sich also radiär. Sind sie aber am Klino- 
staten radiär geworden, so findet der Autotropismus kein Hindernis mehr, 
die Sprosse gerade zu strecken, da sich jetzt alle gleichen Winkellagen 
über und unter der Horizontalen kompensieren. Bei Flankenklino- 
statierung fehlt der geotrope Faktor. Daher verschwinden die Dorsi- 
ventralität und damit die epinastische Tendenz viel rascher. Das radiär 
gewordene Organ streckt sich autotrop gerade. 

Durch Einbringen der Pflanzen in verschiedene Neigungslagen und 
nachträgliches Klinostatieren glaubt LUNDEGARDH dann den Nachweis 
zu führen, daß die Richtung der als Nachwirkung auftretenden Konvex- 
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krümmung stets von der Richtung des Schwerereizes in der vorange- 
gangenen Reizlage abhängig ist, daß sie sich also auch auf den Flanken 
der Sprosse erzielen läßt, und daß sie stets einer Nachwirkung des posi- 
tiven Geotropismus entspricht. Wenn man aber die einzelnen Versuche 
LunpeGARDHs betrachtet (Kapitel III), so kann der Effekt überall eben- 
sogut durch Autotropismus oder neue Epinastie gedeutet werden. Davon 
macht höchstens Versuch Nr. 62 (Seite 30) eine Ausnahme, wo ein aus 
der Flankenstellung senkrecht aufgerichteter Sproß bei nachträglicher 
Klinostatierung ungekrümmt blieb, aber nur unter der Voraussetzung, 
daß Flankenklinostatierung vorgenommen ist, und daß der Sproß in der 
90°-Lage nicht gerade war, was beides nicht erwähnt wird. War er 
gerade, so war natürlich eine autotrope Ausgleichskrümmung nicht zu 
erwarten. 

Während nun LUNDEGÄRDH für seine Versuche meist vorbehandelte 
— nämlich tagelang klinostatierte — Pflanzen verwendete, an denen alle 
ursprünglich vorhandenen Reize abgeklungen waren, wurden für die 
nachfolgenden Untersuchungen meist normal gewachsene (nicht vorbe- 
handelte) Pflanzen verwendet, die in Reizlagen gebracht, dann natür- 
lich in diesen so lange belassen werden mußten, daß die ursprünglich in- 
duzierten Reize abgeklungen waren, — also 10—12 Tage. Die Pflanzen 
wurden dann klinostatiert, und zwar, soweit angängig, in Flankenlagen 
intermittierend. Nachfolgend seien einige dieser Versuche angeführt. 

Nr. 10. Nach Beendigung des Versuches Nr. 4 (Coleus- Pflanze invers 
gestellt, die Seitensprosse sind aufgekrümmt und befinden sich in den 
Lagen + 100° und + 105°) wurde die Pflanze parallel zur Klinostaten- 
achse kontinuierlich rotiert in diffusem Tageslicht im Kalthause. Der 
Übersichtlichkeit halber sind die Winkelbezeichnungen so gewählt, daß 
sie die Lagen bezeichnen, weiche die Sprosse eingenommen haben 
würden, wenn die Pflanze weiterhin invers gestellt gewesen wäre. 

















19. VI, 22 Uhr 21. VI, 11 Uhr 22. VL, 11 Uhr 23. VL, 11 Uhr 
a +100 +165 -170 — 170 
b +105 — 155 — 140 — 140 





Wie man sieht, bewegen sich die Sprosse ,,im Sinne der Nachwirkung 
des zuletzt induzierten positiven Geotropismus‘‘ — also entgegen der 
Epinastie, wie sie an einer aufrecht gewachsenen Pflanze auftritt. Dieser 
Versuch ist aber noch nicht beweisend, da bei kontinuierlicher Rotation 
eine neue Summation geotroper Impulse stattfindet, wobei die ventral- 
konvexe Tendenz überwiegt. 

Nr. 55. Die Coleus- Pflanze befand sich 8 Tage lang in inverser Stel- 
lung, dann wurde in Flankenstellung in '/sstündlichem Wechsel inter- 


mittierend klinostatiert. 
18* 
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Nach Beendigung der Inverslage befanden sich 


Sproß a in Sproß b in 
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+ 95°-Lage |27. VIIL, 19 Uhr) +95°-Lage 
0 


Während des Klinostatie- 7° =; 9 
rens betrug die Abweichung 84° 28. VIIL, 10 „ 55° 
von diesen Stellungen in 134° mY. 71° 
ventralkonvexem Sinne | 156° 29. VIIL, 10 „ 87° 
164° oe 90° 











Nr. 61. Eine Coleus-Pflanze hing mit fixierten Sprossen 2 Tage im 
Kalthause in diffusem Tageslicht invers, sodann wurde sie nach Lésung 
der Bandagen auf den intermittierenden Klinostaten in Flankenstellung 
gebracht (Dunkelzimmer). 

Die Sprosse bilden — an den Spitzen gemessen — miteinander folgen- 
den Winkel: 











. 30.1X 1. X 2x 8. X. 4. X. 
11 Uhr 16.30 Uhr 12 Uhr 10 Uhr 12 Uhr 15.30 Uhr 
122° 163° 163° 110° 85° 75° 

















Nach einer anfänglichen Schnellkrümmung bewegen sich die Sprosse 
auch hier hyponastisch. 

Nr. 64. Coleus-Pflanze hing invers mit fixierten Sprossen 14 Tage 
lang im Kalthause in diffusem Tageslicht. Die Spitzen wuchsen während 
dieser Zeit aus den Bandagen und krümmten sich geotropisch auf. Am 
25. IX. 1929 befanden sie sich in den Lagen: 

a + 720 b + 62° (Beginn 11 Uhr). 


Bei Flankenklinostatierung (!/sstündlich intermittierend) bewegen 
sich die Sproßspitzen „im Sinne der Nachwirkung des positiven Geo- 
tropismus‘, und zwar beträgt diese Abweichung von der Ausgangslage: 
































25. IX. 
26. IX. 27.IX. 28. IX. 29. IX. 30. IX. 
17.30 Uhr | 21.30 Uhr 
a 13° 42° 44° 46° 62° 63° 63° 
b 12° 16° — 72° 83° 94° 94° 


Diese Versuche zeigen durchaus eine Übereinstimmung mit LUNDE- 
GARDHs Befunden. Einen zwingenden Beweis für seine Theorie erbringen 
sie aber durchaus nicht. Die Invers- und die Flankenstellungsversuche 
haben ergeben, daß die Dorsiventralität der Seitensprosse nicht unab- 
änderlich festgelegt, sondern durch die jeweilige Orientierung bedingt, 
also veränderlich ist. Im Inversversuch wird schließlich die morpho- 
logische Unterseite physiologisch (und physikalisch) zur Oberseite, die 
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Dorsiventralität ist umgekehrt. Das muß auch zur Umkehrung der 
Epinastie führen. Die — zur Hauptachse gedacht — hyponastische 
Bewegung am Klinostaten ist also — für das Organ — neu hervor- 
gerufene Epinastie. Dazu kommt, daß mit der Klinostatierung allmäh- 
lich, wie früher ausgeführt, die Dorsiventralität schwindet und nun 
der Autotropismus gleichfalls hyponastisch wirkt. Daß nach Möglichkeit 
das Ausklingenlassen der positiven Reaktion auf dem Flankenklinostaten 
vorgenommen wurde, geschah zur Vermeidung der Summation geotroper 
Impulse, auf die schon früher (S. 260) hingewiesen wurde. Uber die Größe 
dieser geotropen Reize gibt (vgl. Versuch Nr. 52) nachstehender Versuch 
Aufschluß: 

Nr. 39. Eine Coleus-Pflanze wird intermittierend in !/sstündlichem 
Wechsel klinostatiert, das erste Sproßpaar (a) befindet sich in Flanken-, 
das zweite (b) in Vertikalstellung. 











7. VII. 8. VII. 9. VII. | 10. VII. | 11. VIL 
1929 1929 1929 1929 1929 
Winkel der Seiten- | a 22° 121° 152° 108° 78° 
sprosse miteinan- 
der | b 30° 94° 342° 315° 280° 

















Das Flankenpaar (a) zeigt also die normal verlaufende Epinastie, 
während das Vertikalpaar (b) Epinastie und geotrope Reizung erkennen 
läßt, wobei ein erheblicher Unterschied auftritt. Das Vertikalpaar wird 
erst durch Geotropismus und Epinastie weit nach rückwärts geführt. Das 
Abklingen der Epinastie läßt es wieder um 62° zurückgehen. Jetzt 
herrscht im wesentlichen nur mehr der Geotropismus, der aus der oberen 
und unteren Vertikallage resultiert. Der Seitensproß steht am Versuchs- 
ende oben in der Lage + 40°, seine Oberseite ist nach oben gekehrt. 
Er hat also seine Ausgangslage (+75°) noch nicht ganz erreicht. 

Betrachtet man sich nun einmal die Versuche LUNDEGARDHs, aus 
denen er seinen Beweis für die Nachwirkung des positiven Geotropismus 
führt, und die vorliegenden Versuche genauer, so wird man, wie mehr- 
fach erwähnt, zugeben müssen, daß man auch ohne die Annahme einer 
Nachwirkung des positiven Geotropismus auskommen, vielmehr alle 
diese Erscheinungen auf neue Epinastie oder Autotropismus zurück- 
führen kann. Es gibt jedoch noch eine Versuchsanstellung, deren Effekt 
tatsächlich für LUNDEGARDH zu sprechen scheint. Legt man nämlich 
eine Pflanze horizontal, und zwar so, daß das zu beobachtende Sproß- 
paar in der Vertikalebene liegt, wie es z. B. im Versuch Nr. 7 be- 
schrieben, so krümmen sich die Seitensprosse auf und gelangen beide 
nach einigen Tagen etwa in die Lage + 80°. Dabei liegt der obere Sproß 
in +80° über der Vertikalen, der untere in + 80° vor der Vertikalen. 
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Auf das weitere Verhalten des oberen Sprosses auf dem Klinostaten 
kommt es nun an. Zunächst sei hier ein derartiger Versuch mitgeteilt. 

Nr. 73. Coleus- Pflanze befand sich horizontal gelegt, Seitensprosse in 
Vertikalstellung, 14 Tage lang im Warmhause in diffusem Tageslicht. Die 
Seitensprosse krümmten sich empor. Die Sprosse befanden sich zuletzt in 
den Lagen + 85° und + 83°, und zwar der ursprünglich untere Sproß 
„b“ in +859, also 5° vor der Vertikalen, der ursprünglich obere Sproß ‚,a‘ 
in + 839, also 7° hinter der Vertikalen. (Abb. 8.) 


x a 
“4 > 
a? 180° o 780° 
> € 09 


Abb. 8. Lagenschema zu Versuch Nr. 73. Links Anfangs-, rechts Endlage vor der Klinostatierung 


Das Verhalten des Sprosses ,,a‘° in der Lage + 83° auf dem Flanken- 
klinostaten wurde zunächst beobachtet. 

Die Lagebezeichnungen geben die Stellungen des Sprosses an, in denen 
er bei weiterem Verweilen der Pflanze in Horizontallage sich befunden 
hätte. 

Beginn 1. XL, 11 Ur | 1. XL, 19.30 Uhr 2. XL, 11 Uhr 8. XL, 15 Uhr 














+83° | + 60° +15° +21° 


Würde dieser Sproß eine autotrope Krümmung ausführen, so müßte 
er sich hyponastisch krümmen, also sich in Winkellagen größer als 
+ 830 begeben, tatsächlich krümmt er sich aber epinastisch in Lagen 
kleiner als + 83°, somit entspricht seine Bewegung der „Nachwirkung 
des positiven Geotropismus‘. Man kann aber auch hier annehmen, daß 
durch das Klinostatieren eine neue Epinastie erzeugt wird. Der Sproß 
„b“, der ursprünglich unten lag und die vertikale Lage — wie erwähnt 
— nicht erreichte, krümmte sich auch epinastisch, somit ging an ihm 
die Krümmung zurück. 

Die LunpecArpusche Auffassung der Epinastie als einer Nachwirkung 
des positiven Geotropismus gibt demnach zweifellos eine Erklärung, die 
mit keinem der bisher beobachteten Befunde im Widerspruch steht. 
Daß es die einzig mögliche Erklärung ist, muß trotzdem noch bezweifelt 
werden. Es besteht immer noch die Möglichkeit, daß auch bei den 
Sprossen durch Desorientierung Epinastie induziert oder ausgelöst wird. 
Für Laubblätter von Coleus besteht nach M6LLERs Untersuchungen die 
letztgenannte Auffassung zu Recht. Hier läßt sich nämlich durch Nar- 
kose der Geotropismus ganz ausschalten, und diese Ausschaltung gibt zu 
starker Epinastie Anlaß, die dann nicht mehr geotrope Nachwirkung sein 
kann. Leider gelangen derartige Versuche an Sprossen nicht. Diese ver- 
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lieren auch bei starken Dosen von Ather, Chloroform, Leuchtgas usw. 
ihren Geotropismus nicht, noch stärkere Dosen schädigten die Pflanze. 

Bei Coleus-Seitensprossen und ähnlichen, an sich radiären und nur 
durch die schräge Entstehung bzw. die Schräglage physiologisch dorsi- 
ventral gewordenen Organen dürften die Dinge so liegen. Solange die 
Organe dorsiventral sind, haben sie eine verschiebbare Epinastie, die zum 
Vorschein kommt, wenn die geotrope Orientierung gestört wird, also be- 
sonders am Flankenklinostaten; es wäre dieselbe Epinastie, die inhärent- 
dorsiventrale Organe (Laubblätter, Tradescantia-Sprosse) unverrückbar 
besitzen. Diese Epinastie kann, wie schon an früherer Stelle erwähnt, als 
Autonastie gedeutet werden, wenn man die Sache so auffaßt, daß die Des- 
orientierung die Bewegung durch Fortfall der Normalorientierung er- 
möglicht, oder als Geonastie, wenn letzteres sie bewirkt. Dasselbe gilt aber 
auch für jede nastische Reaktion nach Verdunkelung. Tritt z. B. dabei 
eine Senkbewegung ein, so kann die Pflanze autonastisch einen Eigen- 
winkel aufsuchen, oder es bewirkt der Lichtfortfall die Bewegung photo- 
nastisch. Will man das erste annehmen, dann darf man auch nur die bei 
nachfolgendem Licht auftretende Hebebewegung als Photonastie be- 
zeichnen, das Senken bei Dunkelheit wäre Autonastie. Bei induziert dor- 
siventralen Organen kann durch Dauerrotation die Dorsiventralität auf- 
gehoben werden. Dann gibt es auch keine Epinastie mehr, ebensowenig 
wie sonst an radiären Organen. Die starken Dorsalkrümmungen am 
Klinostaten usw. möchte ich schon wegen ihrer Ähnlichkeit mit denen 
inhärent-dorsiventraler Organe als solche Epinastie auffassen. Dabei 
ist trotzdem möglich, daß die schiefe Normallage durch ein Zusammen- 
wirken von positivem und negativem Geotropismus mit regulierender 
Längskraft bedingt ist. Nur wäre die Epinastie nicht Nachwirkung der 
positiven Komponente. Für diese Auffassung finden sich bei LUNDE- 
GÄRDH selbst Beweise (Kapitel 5). Seitensprosse, die als Stecklinge ge- 
zogen werden, nehmen nach einiger Zeit die Vertikalstellung ein. Selbst 
dann, wenn sie schon so lange in dieser Lage verweilen, daß inzwischen die 
Bewurzelung erfolgt ist, zeigen sie nach LUNDEGARDH am Klinostaten 
die „positive Krümmung‘. Ebenso alte Seitensprosse an der Pflanze, 
die sich mit ihren Enden vertikal aufgerichtet haben. Es kann nicht gut 
angenommen werden, daß von der längstvergangenen Zeit her, in welcher 
das Organ schräg lag, noch eine positive Komponente übriggeblieben ist; 
daher kann die Krümmung auch nicht Nachwirkung des positiven Geo- 
tropismus sein. Das einzige, was auch bei aufrechter Stellung lange er- 
halten bleibt, ist die vorher induzierte Dorsiventralität. Diese ist also 
Ursache der epinastischen Krümmung am Klinostaten. Rein radiäre 
Sprosse zeigen nach LUNDEGARDH niemals eine „Nachwirkung des posi- 
tiven Geotropismus‘‘ am Klinostaten. Er sieht sich daher gezwungen an- 
zunehmen, daß hier der positive Geotropismus wegfällt. Das wider- 
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spricht aber anderweitigen Erfahrungen an orthotropen Organen, und 
man muß wohl, wenn überhaupt, so auch für diese beiderlei Geotropismus 
annehmen. Die oben gegebene Deutung hingegen läßt die Möglichkeit 
des positiven Geotropismus auch an radiären Sprossen durchaus offen. 

Ein dorsiventrales oder dorsiventral gewordenes Organ wächst, wenn 
jeder orientierende Faktor fehlt, auf der Dorsalseite stärker, ein radiäres 
Organ allseits gleichmäßig. 

Es ist indessen durchaus möglich, daß die Epinastie der Laubblätter 
und die der Seitensprosse und -wurzeln zwei verschiedene Erscheinungen 
sind. Die beiden letztgenannten Organe sind ja ihrer Natur nach in der 
Regel radiär, und ihre Dorsiventralität ist nur eine labile, durch die 
Seitenlage bewirkte. Laubblätter dagegen sind stabil (inhärent) dorsi- 
ventral und durch ihre Seitenverschiedenheit dauernd zu nastischen Be- 


wegungen befähigt. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Rostock.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE PLAGIOTROPIE DER BLÄTTER 
VON TROPAEOLUM MAIUS. 


Von 
HERBERT FREYTAG. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. August 1930.) 


1. Einleitung. 

Wir wissen, daß am Zustandekommen der Blattstellungen drei Fak- 
toren beteiligt sind: Geotropismus, Phototropismus und Epinastie. Die 
beiden Tropismen sind als induzierte Bewegungen bekannt und sind ex- 
perimentell leicht faßbar. Anders steht es mit der Epinastie. Seit DE 
VRIES (1871) zuerst auf sie aufmerksam gemacht hatte und bekannt ge- 
worden war, daß Blätter bei der Rotation um die horizontale Klino- 
statenachse stark epinastisch, also dorsalkonvex, zurückschlagen, ent- 
stand ein Streit der Meinungen darüber, ob hier eine autonome oder indu- 
zierte Erscheinung vorläge. Im Anschluß an PFEFFER ging die herr- 
schende Meinung lange dahin, daß die Epinastie autonom sei, daß innere 
Faktoren sie veranlassen, und daß sie dauernd in der Pflanze wirksam 
sei. Erst Knrep (1910) wies darauf hin, ,,daB es unstatthaft ist, schlecht- 
hin von Autoepinastie zu reden, ‘‘ weil der Beweis fehlt, daß jeder aitiogene 
Ursprung ausgeschlossen ist; es könnte Geo- oder Photoepinastie vor- 
liegen. 

Knıers Arbeit bedeutete vor allem insofern einen wertvollen Fort- 
schritt, als er feststellen konnte, daß bei dorsiventralen Laubblättern, 
die an der horizontalen Klinostatenachse rotieren, Geoperzeption und 
Summation geotroper Reize möglich ist, und als von ihm ein Weg ge- 
zeigt wurde, die Epinastie rein zum Ausdruck zu bringen und größen- 
mäßig zu erfassen. 

Aber auch Knıkr sah „zur Zeit kein Mittel, wie man entscheiden 
könne, ob Geo- oder Autoepinastie vorliegt.‘ Auch HEILBRONN (1923) 
und RAWITSCHER (1925) hegen gewisse Zweifel daran, daß die Epinastie 
wirklich autonom sei. RAWITSCHER bespricht die Abhängigkeit und 
Veränderlichkeit der Epinastie durch Außenfaktoren und kommt zu dem 
Schluß, daß eine Analyse der Einwirkung dieser Faktoren noch aussteht. 
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Die im Rostocker Institut vorgenommenen Versuche MOLLERs (1929) 
brachten eine gewisse Klärung dieser Frage, vor allem deshalb, weil 
durch die erstmalig angestellten quantitativen Versuche, bei denen der 
Phototropismus als Maß für Geotropismus und Epinastie verwandt 
wurde, ein neuer Einblick in das Zusammenwirken der Bewegungen ge- 
wonnen wurde, dessen Gesamtergebnis ungefähr folgendes ist: 

Die Epinastie der Laubblätter von Coleus ist kein autonomer Prozeß, 
sondern ein induzierter Zustand. „Das junge Blatt entfaltet sich epi- 
nastisch, ist noch nicht tropistisch reizbar. Sowie es tropistische Fähig- 
keiten gewinnt, schalten diese die Epinastie aus. Gänzliche Desorien- 
tierung schaltet die Epinastie wieder ein. Diese ist somit nicht autonom 
in dem Sinne, daß sie immer wirksam ist und nur durch Überwiegen der 
Tropismen überwunden und dadurch unsichtbar wird. Sie ist vielmehr 
durch Desorientierung induziert, wobei die geotrope Desorientierung die 
Hauptrolle zu spielen scheint. Bloßer Verlust einer Orientierungsmég- 
lichkeit hat sie noch nicht zur Folge, daher kann sie auch durch einen 
Orientierungsfaktor wieder aufgehoben werden.“ 

Alle diese Feststellungen bezogen sich zunächst nur auf Coleus; es ist 
aber anzunehmen, daß andere Blätter, die — wie Coleus — keinen nega- 
tiven Blattstielgeotropismus besitzen, sich ebenso verhalten. Hingegen 
mußte unentschieden bleiben, ob bei Pflanzen mit starkem Blattstiel- 
geotropismus nicht Abweichungen auftreten würden. Daher veranlaßte 
mich Herr Professor v. GUTTENBERG, eine qualitative und quantitative 
Analyse auch an einer solchen Pflanze vorzunehmen. 

Als Versuchsobjekt diente uns Tropaeolum maius, welches im Gegen- 
satz zu Coleus einen ausgesprochenen negativen Blattstielgeotropismus be- 
sitzt. Tropaeolum hat gegenüber manchen anderen Versuchspflanzen den 
Vorzug der leichten Ablesung der Neigungslage, da die Tropaeolum- 
Blattstiele an jungen, bei Oberlicht gezogenen Pflanzen fast gerade sind; 
ein Einfluß des Eigengewichtes kommt bei der leichten Spreite kaum in 
Frage. Der Winkel, den die Blattstiele mit der Horizontalen einschließen, 
ist stets gleich, oder zum mindesten annähernd gleich. Er beträgt 75+ 5°, 
entsprechend einer Vertikalabweichung von 10—20°. 

Die Blattspreiten liegen nicht horizontal, sondern schräg, wobei die 
„Spitze‘‘ nach abwärts gesenkt ist. Der Neigungswinkel variiert am 
Tage zwischen 5 und 10°. Von einer so starken Schlafbewegung, wie sie 
HABERLANDT (1905) angibt (Senkrechtstellung der Spreiten), war an 
meinem Versuchsmaterial nichts zu bemerken. 

Am besten reaktionsfähig erwiesen sich die Primärblätter junger 
Pflanzen, deren Gesamthöhe etwa 12 cm betrug, welche Höhe ungefähr 
2—3 Wochen nach der Keimung erreicht wurde. Wenn nichts anderes be- 
merkt ist, sind im folgenden stets solche Blätter gemeint. Die Pflanzen 
wurden bei diffusem Oberlicht im Kalthaus, zum Teil auch im Freien, in 
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kleinen Töpfen kultiviert. Sie hielten sich auch bei mehrtägigem Aufent- 
halt im Dunkeln sehr gut. Die Verdunkelung der Pflanzen erfolgte durch 
Dunkelstürze aus Zink oder Pappe oder durch Arbeiten im Dunkel- 
zimmer. 

Registriert wurden die Bewegungen durch Abzeichnen von Schatten- 
bildern oder auf photographischem Wege. Die Winkelbezeichnung 
erfolgte nach Knıer, jedoch für die Stiele und nicht für die Spreiten. 
Die Lage 0° ist also jene Horizontallage, in der der Blattstiel seine Dorsal- 
seite nach oben kehrt, die Lage 180° die, in welcher die Dorsal-(Ober-) 
seite unten liegt. Die Lagen in den unteren Quadranten haben — Vor- 
zeichen. Der Winkel, den beide Blattstiele miteinander einschließen, 
soll als Blattgabelwinkel bezeichnet werden. 

Zunächst wurde das normale Längenwachstum ungekrümmter Blatt- 
stiele gemessen, um zu erfahren, in welcher Weise es sich auf die ein- 
zelnen Zonen verteilt. In der üblichen Weise wurden in gleichen Ab- 
ständen Tuschemarken aufgetragen, deren Entfernung nach einiger Zeit 
abgelesen wurde. 

Nach UnazrrzscH (1887) erstreckt sich das Längenwachstum bei den 
Stielen vieler Blätter, solange es anhält, auf den ganzen Stiel, ohne daß 
ein besonderer Vegetationspunkt kenntlich wird. Bei anderen Blättern 
dagegen ist es, wenigstens von einem gewissen Alter an, auf ein oder zwei 
bestimmte Zonen beschränkt. 

Bei Tropaeolum beginnt das Wachstum der Blattstiele an der Basis. 
Dann rückt die stärkste Wachstumszone akropetal weiter und hält sich 
schließlich stets etwa 1 cm unter der Stielspitze; auch in einer Entfernung 
von 4—41/, em oberhalb der Basis war oft ein leichtes Auseinander- 
rücken der Tuschemarken noch an älteren Blättern bemerkbar. 


2. Qualitative Untersuchungen. 
a) Phototropismus und Photonastie. 

Durch Versuche von HABERLANDT (1905) ist bekannt geworden, daß 
bei Tropaeolum der Blattstiel positiv phototrop ist und die „grobe Ein- 
stellung‘ in die Lichtrichtung bewirkt, daß ferner auch die Spreite den 
Lichtreiz perzipiert und den oberen Teil des Blattstieles zur ,,feineren 
Einstellung‘ veranlaßt. HEILBRONN hat später dem Blattstiel eigenen 
Phototropismus abgesprochen. Seine Versuche sind aber nicht be- 
weisend, da er nicht wie HABERLANDT mit verdunkelter, sondern mit ab- 
geschnittener Spreite experimentierte. 

Um zu erkennen, inwieweit bei der gewöhnlichen Normallage im 
Freien bei Tropaeolum eine photonastische Tendenz mitwirkt, wurden 
Pflanzen aus dem Freien in diffuses Licht abnehmender Stärke und ins 
Dunkle gebracht. Das Ergebnis dieses Versuches bringt nachfolgende 
Zusammenstellung: 
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Pflanzen aufrecht (Normalstellung) im Kalthaus und Dunkelzimmer 
15. VII. bis 19. VII. 1929. 


Erweiterung des Gabelwinkels im Freien gezogener Pflanzen nach 7 Stunden: 








1. Bei diffusem Licht im 2. Bei diffusem Licht durch 
Kaltt weiß Papi t 3. Im Dunkelzimmer 





a) Mit Spreite 8—10° 10—15° 15—20—30° (bei längerer Rei- 
zung Entstehung eines geotro- 
pen Knicks in 41/, cm Höhe, 
wenn Winkelerweiterung über 
20°) 
b) Ohne Spreite un- Unverändert Unverändert 
verändert 

Aus den Versuchen folgt, daß Tropaeolum-Blätter bei abnehmender 
Lichtintensität eine zunehmende Photoepinastie aufweisen, die im Dun- 
keln den Gabelwinkel bis zu 50° vergrößern kann. Zu so starker Erweite- 
rung des Winkels kommt es nur, wenn die Pflanzen aus dem Freien direkt 
indas Dunkelzimmer übertragen werden, nicht aber, wenn sie sich vorher 
in schwächerem diffusen Lichte befanden. Daraus folgt, daß die Größe 
des photonastischen Effektes von der Größe des Reizunterschiedes ab- 
hängt. In jenen Fällen, in welchen der Gabelwinkel schließlich 400 über- 
steigt, ist stets nach Verlauf einiger weiterer Stunden das Auftreten 
eines Knickes etwa 4!/, cm über der Ursprungsstelle des Blattstieles zu 
beobachten. Durch diese Knickung kommt der ganze obere Teil des Stie- 
les wieder in seine Ausgangslage zurück, manchmal sogar etwas über 
diese hinaus. Hier liegt offenbar ein geotroper Vorgang vor, der durch die 
starke Neigungslage induziert wird. Daß wirklich Geotropismus vorliegt 
und nicht etwa nur eine photonastische Pendelbewegung, wird durch 
spätere Versuche erwiesen. Die Knickstelle liegt in der früher erwähnten 
unteren Wachstumszone. 

Spreitenlose Stiele zeigen keine oder geringe Photonastie. Da, wie 
spätere Versuche zeigen werden, der Verlust der Lamina geotrope 
Krümmungen des Stieles in keiner Weise verhindert, fällt die Möglich- 
keit einer durch Wundshock bedingten Starre fort. Das Ergebnis ist 
demnach nur so zu deuten, daß die Spreite das Haupt- Perzeptionsorgan 
für die Photonastie darstellt. 


b) Geotropismus und Geonastie. 

Über den Geotropismus der Tropaeolum-Blätter liegen einige An- 
gaben von HEILBRONN vor, die hier kurz zusammengefaßt werden sollen. 
Werden an abgeschnittenen Blättern die Spreiten genau horizontal ge- 
halten, wobei die Blattstiele zunächst senkrecht nach abwärts hängen, so 
vollführen letztere im Dunkeln rasch eine sehr starke dorsalkonvexe 
Krümmung, die bis zur Schleifenbildung führen kann. Eigene Versuche 
haben dies bestätigt. Die Deutung dieser Erscheinung hat schon MÖLLER 
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(S.76) versucht. Anscheinend befinden sich die Blätter beidieser Versuchs- 
anstellung in einer dauernd geotropen Reizlage; sowohl Spreite als Stiel 
sind jetzt nicht wie in der Normalstellung geneigt, sondern in horizontaler 
bzw. vertikaler Lage, und erstere kann auch durch keine Krümmung ab- 
geändert werden. So erweckt dieser Versuch den Anschein, als ob die 
Spreite der dirigierende Teil und der ganze Vorgang eine durch sie indu- 
zierte geotrope Erscheinung wäre. Auffällig ist nur, daß die beschriebene 
Dorsalkriimmung am Lichte nicht eintritt; dies dürfte ursächlich irgend- 
wie damit zusammenhängen, daß die Spreite jetzt annähernd richtig 
phototrop orientiert ist. Der Geotropismus des 77 um-Blattstieles 
wird durch Phototropismus völlig überwunden, wie z. B. Versuche mit 
einseitiger Beleuchtung deutlich zeigen. Dies könnte auch im Hekır- 
BRONNschen Versuch zutreffen und so die geotrope Dorsalkrümmung 
phototrop verhindert werden. Die Tatsache aber, daß es sich stets um 
eine dorsale Krümmung handelt, beweist schon, daß auch ein epinasti- 
scher Faktor daran beteiligt ist. Es könnte sich auch im ganzen um bloße 
Epinastie handeln, die bei völliger Desorientierung (im Dunkeln) auf- 
tritt, bei Licht aber ausgeschaltet wird. 

Wichtig ist auch folgender Versuch HEILBRONNs: Abgeschnittene 
Blätter, deren Blattstiel senkrecht orientiert wird, zeigen Dorsalkrüm- 
mung bis über die Horizontale. Werden die Blätter aber in ihrer Aus- 
gangslage aufgestellt (70—80° über der Horizontalen geneigt), so unter- 
bleiben diese Krümmungen. Beides findet sowohl im Licht, als auch im 
Dunkeln statt. Die Krümmung der senkrechten Stiele ist also durch die 
Desorientierung bewirkt. Daß es sich hier um keinen geotropen, sondern 
um einen nastischen Vorgang handelt, ist klar und macht es wahrschein- 
lich, daß auch in dem früher beschriebenen Experiment nastische und 
nicht tropistische Faktoren ausschlaggebend sind. — Horizontal gelegte 
Blattstiele zeigten bei HEILBRONN, wenn die Dorsalseite oben lag, eine 
schwache Krümmung nach unten, im Gegenfalle eine Aufkrümmung, die 
über die Vertikale hinausging. Beides erklärt sich aus dem Zusammen- 
wirken von Geotropismus und Epinastie. 


a) Vorversuche. 

Um wenigstens ein annäherndes Bild von der Verteilung der Geoper- 
zeption im Blatt zu gewinnen, wurden Dekapitierungsversuche ange- 
stellt, deren Ergebnis im folgenden zusammengefaßt ist. 

Aus den Versuchen folgt, daß die Blattstiele auch ohne Spreite geotrop 
reagieren. Der Sitz der Perzeption befindet sich also im Blattstiele, die 
Hauptperzeptionszone liegt im obersten Zentimeter unter der Spreite, ist 
also mit der Hauptwachstumszone identisch. Davon, daß sich die Stiele 
nicht senkrecht aufkrümmen, sondern noch über diese Lage hinaus- 
bewegen, so daß sie schließlich schräg stehen, soll später noch ausführ- 
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Versuch zur Bestimmung der geotropen Perzeptionszone. 
Versuchspflanzen horizontal fixiert, Blattstielgabel horizontal, also Blätter in 
Flankenstellung. 10. VII. 1927. 


Nach 20 Stunden 








I. Spreiten abgeschnitten . . . . . 
a) Direkt am Stiel. . . . . .. | 


b) 1/, em unter der Spreite . . .! | Starke Überkrümmung über die Verti- 





c) 1 cm unter der Spreite . . . . kale 
d) 2 und mehr Zentimeter unter 
der Spreite. . . . . . . . . Aufkrümmung nur bis 70°, höchstens 80° 
II. Mit Spreiten ......... Schwache aber deutliche Überkrüm- 
mung. 


licher gesprochen werden. Hier sei nur erwähnt, daB diese Überkrüm- 
mung ohne Spreite meist viel ausgiebiger ist als mit Spreite; noch deut- 
licher lehren das die später zu besprechenden Inversversuche. Dies läßt 
vermuten, daß die Spreite doch einen Einfluß auf die geotrope Gesamt- 
bewegung hat. 

Daß die Spreite aber zu keiner geotropen Eigenbewegung befähigt ist, 
lehren auch folgende Versuche: 
Pflanzen horizontal fixiert. Blattstiele nebeneinander in horizontaler Ebene 


(Flankenstellung), im Warmhaus bei diffusem Licht und im Dunkelzimmer. 
28. bis 29. VI. 1927. 








Versuchsbeginn Nach 5 Stunden Nach 20 Stunden 
a) Bis zu den Spreiten mit Unverändert Unverändert 
Bast an Stäbchen fixiert 
b) Stiele und Spreite frei Deutlich geotrope Auf- | Teils bis zur Vertikalen 
krümmung teils über die Vertikale 
hinaus geotropisch aufge- 
krümmt. 








Pflanzen horizontal fixiert, Blattstiele übereinander im Warmhaus bei diffusem 
Licht und im Dunkelzimmer. 1. bis 2. VII. 1927. 








Versuchsbeginn Nach 5 Stunden Nach 20 Stunden 
a) Stiele bis zu den Sprei- Unverändert Unverändert 
ten fixiert 


b) Stiele und Spreite frei | Geotrope Aufkrümmung | Beide Blätter um 90° auf- 
gerichtet, daher in Lage 
+ 80° (Normalstellung). 


Pflanzen invers, im Warmhaus bei diffusem Licht und im Dunkelzimmer. 
3. u. 4. VII. 1927. 














Versuchsbeginn Nach 5 Stunden Nach 20 Stunden 
a) Stiele bis zu den Sprei- Unverandert Unverändert 
ten fixiert 


b) Stiele und Spreite frei | geotrope Aufkrümmung | Bis auf +100° aufge- 
krümmt und hier tordiert, 
somit in der Lage + 80°. 
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Zu den Versuchen ist zu bemerken, daß trotz der Fixierung der Blatt- 
stiele eine Bewegung am Spreitengrunde an sich zweifellos möglich ge- 
wesen wäre. 

Nach diesen Vorversuchen wurden andere angestellt, die das geotrope 
und das nastische Verhalten von Pflanzen in verschiedenen Stellungen 
klarlegen sollten. Diese ,,Stellungsversuche“ sollen erst kurz zusammen- 
gestellt und dann näher besprochen werden. 

Nach Verdunkelung reagieren, wie früher erwähnt, an aufrechten 
Pflanzen alle Blätter mit einer photo-epinastischen Erweiterung des 
Gabelwinkels; um deshalb etwaige Geonastie rein zum Ausdruck zu 
bringen, war eine Vorverdunkelung bei allen anderen Stellungsver- 
suchen notwendig, die solange dauern mußte, bis eine dauernde Ruhelage 
erreicht war. Dieses war nach 24 Stunden stets der Fall. Alle Versuche 
wurden mehrfach vorgenommen, im folgenden wird je ein Beispiel an- 
geführt. Die Hauptachse war stets fixiert. 


b) Stellungsversuche. 
a) 
Pflanze horizontal, Flankenstellung, verdunkelt, die epinastische Ebene liegt 
senkrecht zur geotropen Ebene. 24. VII. 1927 (Abb. 11). 























Blattgabelwinkel 
zu Versuchs- nach 24 Stunden | nach 24 Stunden |nach 48 Stunden 
beginn Vorverdunkelung Horizontallage Horizontallage 
1.| Mit Spreite . . 30° 50° 70° 80° 
2.| Dekapitiert . . 20° 20° 40° 20° 
za 16 Ic 








Abb. 1. a Horizontallage (Flankenstellung) von oben gesehen. b, c Endlagen mit und ohne Spreite 

etwas schräg von der Seite gesehen, um Deckung zu vermeiden. Die ursprüngliche Ventralseite 

(dickere Linie) ist in Wirklichkeit am vorderen Stiel dem Beschauer zugekehrt, am hinteren Stiel 
von ihm abgekehrt. 

Alle Blattstiele krümmen sich außerdem geotrop über die Vertikale. 
Diese Aufrichtung findet fast nur oder ausschließlich in den zwei oberen 
Dritteln des Stieles statt, wobei in etwa 4 cm Entfernung von der Stiel- 
basis ein scharfes Knie auftritt. Die oberen Blattstielteile liegen schließ- 
lich, wenn sie Spreiten haben, ziemlich genau in der Normallage, nämlich 
10—15° gegen die Vertikale geneigt. Stiele ohne Spreiten krümmen sich 
erheblich stärker über die Vertikale hinaus (etwa 45°). 

1 Zur besseren Orientierung sind schematische Zeichnungen der Anfangs- und 


Endlagen beigegeben, die nach Photographien angefertigt wurden. Die Ventral- 
seite des Blattstieles ist durch eine dickere Linie angedeutet. 
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b) 
Pflanze horizontal, Blätter übereinander, verdunkelt, epinastische und geotrope 
Ebene fallen zusammen. (Abb. 2.) 
Blattgabelwinkel 


zu Versuchs- nach 24 Stunden | nach 24 Stunden |nach 48 Stunden 
beginn == Horizontallage | Horizontallage 


1. | Mit Spreite . A = 65° 80° 
2.| Dekapitiert . . 50° 50° 


ei 


Abb. 2. a A Blattstiele übereinander; b, c ~~ mit und ohne Spreite. 
Alles von der Seite geseh 

Die Blattstiele krümmen sich geotrop auf. Bei Versuchsbeginn liegt 
das obere Blatt von 1 in der Lage + 162'/,°, das untere in der Lage —171/,°. 
Am Versuchsende hat sich das obere Blatt über die Vertikale in die Lage 
+809 begeben. Das untere ist vor derVertikalen in der Lage + 80° stehen 
geblieben. Beide Blätter haben sich also gehoben und so die Normal- 
stellung erreicht. 

Spreitenlose Stiele verhalten sich anders. Beide Stiele gehen erheblich 
über die Vertikale (etwa 45°) hinaus. Das obere Blatt erreicht seine End- 
stellung viel schneller als das untere, ersteres spätestens nach 48 Stunden. 























e) 
Pflanzenachse fixiert in +45°- und —45°-Stellung, verdunkelt. 
1. Achse in +45°-Stellung, Endstellung nach 20 Stunden: 


Der Gabelwinkel hat sich in dem unteren Stielteil auf 105° erweitert. Von da 
ab mit deutlicher Knickbildung geotropische Aufrichtung, die die Blätter in 
die Normallage führt. 


A A 


Abb. 3. Pflanzen j1 —45° Stellung, a Anfangs-, b Endstellung. 


2. Pflanze in — 45°-Stellung. Endstellung nach 20 Stunden: (Abb. 3.) 


Das Endergebnis ist dem unter 1. genannten gleich. Gabelwinkel unten min- 
destens 110°, oben nach Knickbildung etwa Normalstellung. 
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d) 
Pflanze invers vertikal verdunkelt (Abb. 4). 
Blattgabelwinkel 
zu Versuchs- nach 24 Stunden nach 24 Stunden 
beginn Vorverdunkelung Inverslage 
1. |Mit Spreite . . 350 500 909 im unteren Teil oben 
Normalstellung ( + 75°) 
durch Torsion wieder er- 
reicht 
2. |Dekapitiert . . Schleifenbildung 














AW À 


Abb. 4. Inverslage. a ees: b, c Endstellungen mit und ohne MR a 
Man beachte die Torsion bei b. 


Ganze Blätter erweitern den Gabelwinkel im basalen Teil, und voll- 
führen dann eine starke dorsal-konvexe Krümmung im oberen Teil, wo- 
bei wieder ein Knie entsteht. Die oberen Teile bleiben etwa 15° vor der 
Vertikalen stehen (Normallage) und tordieren um 180°, so daß die Spreite 
normal nach außen gewendet ist und die Lage +115° in die Lage +75° 
umschlägt. 

e) 
Ein Blattstiel um den jeweiligen Neigungswinkel verschoben, so daß er genau 
vertikal steht: Endergebnis nach 20 Stunden: 
Der Blattstiel kehrt durch dorsalkonvexe Krümmung in seine Normallage zurück. 
Der zweite, der anfangs gesenkt ist, erreicht dasselbe durch ventralkonvexe 
Krümmung, braucht aber dazu längere Zeit. 
f) 
Versuch mit horizontal gelegten Blattstielen: 

1. Dorsalseite oben, Reaktion nach 20 Stunden: 

Aufrichtung nicht bis zur Senkrechten, etwa in die Normallage. 

2. Dorsalseite unten, Reaktion nach 20 Stunden: 

Eine Überkrümmung von 20° über die Vertikale, also wieder etwa Er- 
reichung der Normalstellung. 








8) 
Versuche zur Bestimmung der labilen Gleichgewichtslage im Dunkeln (Abb. 5 u. 6). 

Anfangslage Reaktion nach 20 Stunden 

1. Mit Spreite . . . . . . . — 900 dorsal-konvexe Krümmung 
— 871/50 |dorsal-konvexe Krümmung 
— 870 dorsal-konvexe Krümmung 
— 86° ventral-konvexe Krümmung 
— 85° ventral-konvexe Krümmung 











Planta Bd. 12. 19 
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Versuche zur Bestimmung der labilen Gleichgewichtslage im Dunkeln (Abb. 5 u. 6). 
Anfangslage Reaktion nach 20 Stunden 
2. | Dekapitiert . . . . . . . — 90° dorsal-konvexe Krümmung 


— 871/30 |dorsal-konvexe Krümmung 
— 87—86° |keine Krümmung 
— 85° ventral-konvexe-Krümmung, 
820 | daneben Krümmung aus der 
Ebene 

Die Versuche zeigen, daß (vgl. Abb. 5) von 86° an Konkavkrüm- 
nfungen auftreten: die Epinastie wird schon sehr bald durch den die 
ventralkonvexe Krümmung hervorrufenden Schwerereiz überwunden, 
das Blatt versucht dann wieder seine normale klinotrope Lage einzu- 


444% 


Abb. 5. Rechter Blattstiel in — 87°- und —85°-Lage. a Anfangs-, b Endstellungen. 


nehmen. Die labile Gleichgewichtslage für Tropaeolum maius liegt also 
bei —86 bis —870. Erfolgt eine ventralkonvexe Krümmung, so tordiert 
der andere Blattstiel wie bei den Inversversuchen und dreht somit die 


90° -87%° 
Abb. 6. Spreitenlose Blattstiele, Endstellungen. Die Winkel geben die Neigungslage der rechts 
liegenden Blattstiele bei Versuchsbeginn an. 











Spreite nach auBen. Bei dorsalkonvexer Krümmung tordieren beide 
Stiele. 

Auch bei den dekapitierten Objekten ist die labile Gleichgewichtslage 
deutlich bei —86° bis —87° feststellbar. Die freien Blattstielenden blei- 
ben in den Lagen —86° bis —87° fast unverändert, aus den anderen 
Lagen krümmen sie sich wie bei den Inversversuchen sehr stark oft mit 
Schleifenbildung auf. (Abb. 6.) 


c) Schlußfolgerungen. 
Aus den Stellungsversuchen ist folgendes zu schließen: Während sich 
bei Coleus nur die Spreite als transversalgeotrop, der Stiel aber als ageo- 
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trop erwiesen, haben wir es bei Tropaeolum mit einem stark negativ geo- 
tropen Stiel zu tun, der das ganze Blatt dirigiert, während die Spreite 
nur einen Einfluß auf die genaue Erreichung der Endstellung hat, so 
zwar, daß sie sich annähernd horizontal (etwa —10°) orientiert. Es ergibt 
sich nun die Frage, ob die normale Schrägstellung des Blattstieles eine 
Resultierende aus negativem Orthogeotropismus und einer inhärenten 
dauernden Epinastie ist, oder ob negativer Klinogeotropismus vorliegt. 
Im letzteren Falle wäre zu untersuchen, ob sich dieser aus einem Zu- 
sammenwirken rein negativer und positiver Tendenzen im Sinne LUNDE- 
GARDES erklärt, wobei eine Längskomponente für den Endwinkel bestim- 
mend sein müßte, oder ob „echter‘‘ Klinogeotropismus vorliegt. 

Hier soll die Frage vorläufig nur soweit besprochen werden, als die 
vorhergehenden Versuche Entscheidungen gestatten. 

Das Gemeinsame aller dieser Versuche besteht zweifellos darin, daß 
die Blätter bei jeder Art von Desorientierung im Dunkeln ihre Aus- 
gangsstellung wieder zu erreichen versuchen, und daß sie diese Stellung, 
wenn man den Versuch lange genug fortführt, auch erreichen. Ein epi- 
nastischer Faktor kann die Bewegung beschleunigen oder hemmen, aber 
ihr Endziel nicht unterdrücken. 

Im ersten Versuch (a Blattstiele horizontal nebeneinander = Flan- 
kenstellung) sind die geotrope und die nastische Ebene zueinander ge- 
kreuzt, die Tendenzen können sich also frei auswirken. Der Gabelwinkel 
erweitert sich epinastisch, doch beschränkt sich dieser Vorgang bald auf 
die basalen Partien. Einige Zentimeter über der Basis entsteht ein Knick, 
von welchem an die Stiele geotrop reagieren. Die nastische Bewegung 
kann eine durch die Lageänderung induzierte Epinastie oder ein nach- 
wirkender positiver Geotropismus im Sinne LUNDEGARDHs sein. Letz- 
teres ist äußerst unwahrscheinlich ; denn wenn die untere Stielpartie noch 
geotropisch beweglich ist, so ist nicht einzusehen, warum sie nicht gleich 
der oberen eine negative Krümmung ausführt. In diesem oberen Teil 
müßte ja auch die positive Tendenz nachwirken, es ist aber nichts davon 
zu bemerken und so wird man an ihr Vorhandensein im unteren Teile 
auch nicht glauben wollen. Es sind hier vielmehr die Bewegungszonen 
für die beiden Tendenzen getrennt. Der untere Teil reagiert nastisch, 
der obere tropistisch. Dasselbe findet sich an aufrechten Pflanzen, die 
plötzlich aus starkem diffusem Licht ins Dunkle übertragen werden. In 
diesem Falle finden sich unten Photonastie und oben (vom Knick an) 
Geotropismus. 

Der Gabelwinkel erweitert sich beim Horizontallegen auch bei solchen 
Pflanzen, die schon längere Zeit im Dunkeln aufrecht standen, also ihre 
photonastische Bewegung bereits beendet haben. Da nun nachwirkender 
positiver Geotropismus nicht angenommen werden kann, handelt es sich 
um eine durch Lageänderung induzierte Nastie, die man als Geonastie 

19* 
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bezeichnen müßte. Es ist durchaus nicht richtig, wenn in letzter Zeit 
manchmal behauptet wurde, es sei eine vorwiegend terminologische Dif- 
ferenz, ob Geoepinastie oder positiv geotrope Nachwirkung angenommen 
werde. Im ersteren Falle ist Reizursache das Aufhören des früheren 
Reizzustandes, und die Bewegung ist in ihrer Richtung zur Pflanze un- 
verrückbar —eben eine Nastie —, im anderen Falle liegt die Reizursache 
in der vorhergehenden Exposition, und die Bewegung müßte immer der 
vorangegangenen in der Richtung entgegengesetzt sein. 

- Nunmehr wäre noch das geotrope Verhalten der oberen Partien der 
Blattstiele zu besprechen. Es muß zunächst daran erinnert werden, daß 
in der Flankenstellung die symmetrischen Längshälften des Blattstieles 
oben und unten liegen, wobei die Spreiten,,spitzen‘ nach außen gekehrt 
sind. Blätter mit Spreiten gehen schließlich bei der Aufrichtung etwa so- 
weit über die Vertikale hinaus, als dem normalen Neigungswinkel ent- 
spricht, solche ohne Spreiten meist noch etwas weiter. 

Der Versuchserfolg ist zweifellos überraschend. Da die Hälften sym- 
metrisch sind, würde man viel eher ein Einrücken in die Vertikalstellung, 
als in eine schräge Lage erwarten; wenn aber eine solche angestrebt wird, 
ist schwer einzusehen, warum die Stiele nicht bereits in gleicher Schräg- 
lage vor der Vertikalen stehen bleiben. Das Überschreiten der Vertikal- 
lage kann keinesfalls eine positiv geotrope Nachwirkung sein, diese 
könnte ja nur in der dazu senkrechten Ebene auftreten. Die einfachste 
Deutung ist jedenfalls die, daß die Blattstiele, wenn die Flanken nicht 
normal seitlich, sondern oben und unten liegen, auch indieser Ebenedorsi- 
ventral durch Induktion werden. Dies dauert aber eine gewisse Zeit. 
Daher wird die erste Schräglage überschritten, und der Stillstand tritt erst 
in der zweiten Schräglage ein. Die Stiele sind dann neuerdings klinogeo- 
trop orientiert, wobei zunächst unentschieden bleibt, ob das ‚‚echter“ 
Klinogeotropismus ist, oder ob eine Stellung vorliegt, die aus positivem 
und negativem Geotropismus mit regulierender Längskraft resultiert. 

Der größere Winkel dekapitierter Blätter weist darauf hin, daß auch 
der Spreite ein regulierender, die genaue Endlage bestimmender Einfluß 
zukommt. 

Betrachten wir nunmehr den Versuch, in welchem die Pflanze so hori- 
zontal gelegt wird, daß die Blattstiele übereinander liegen (b). Beide 
Blattstiele krümmen sich nach oben. Der obere geht in der Bewegung 
voraus, was leicht verständlich ist, weil an ihm Geotropismus und Epi- 
nastie gleichsinnig wirken, im Gegensatz zum unteren, bei welchem der 
Geotropismus die Epinastie überwinden muß. Nach 20 Stunden befinden 
sich die Blätter etwa in ihrer Normalstellung. Das obere Blatt hat die 
Vertikale etwas überschritten, das untere hat die Bewegung etwas vor der 
Erreichung der Vertikallage eingestellt. Die epinastische Tendenz kann 
also die Bewegung verzögern, aber nicht aufhalten. Umgekehrt wie bei 
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Coleus überwiegt der Geotropismus hier weit die Epinastie. Diese kommt 
wieder nur im basalen Abschnitt der Stiele deutlich zum Ausdruck. Hier 
wird der Gabelwinkel erweitert, und darüber entstehen Knickstellen. 
Auch bei diesem Versuch zeigt sich (und zwar noch viel deutlicher wie bei 
früheren) der dirigierende Einfluß der Spreite. Ohne solche geht nämlich 
auch der untere Blattstiel über die Vertikale hinaus und liegt schließlich, 
dem oberen Stiel parallel, schräg. In den Versuchsreihen a und b wird 
der Gabelwinkel dekapitierter Blätter viel weniger erweitert, als an Blät- 
tern mit Spreiten. Man muß also annehmen, daß der epinastische Effekt 
zum Teil von der Spreite bewirkt wird. 

Pflanzen, deren fixierte Achsen um 45° geneigt werden und solche, 
deren Achsen um 135° geneigt werden, wobei diese in die Lage —45° ge- 
langen (Versuch c) verhalten sich im Prinzip wie horizontal gelegte. Der 
untere Teil des Blattgabelwinkels klafft weit epinastisch auseinander, die 
apikalen Teile der Stiele sind mit scharfem Knick aufgerichtet, die 
oberen Teile mit den Spreiten gelangen annähernd in die Ausgangslage. 
Epinastie und Geotropismus verlaufen also ganz getrennt und wieder wird 
man sagen müssen, daß es sich im unteren Teil um eine neu induzierte 
Geonastie handelt; denn, wäre es nachwirkender positiver Geotropismus, 
so müßte sich dieser auch im apikalen Teil bemerkbar machen. 

Betrachten wir die Inversversuche (d), so finden wir, daß sich Blätter 
mit und ohne Spreiten sehr verschieden verhalten. Erstere spreizen im 
unteren Teil epinastisch auseinander, der Winkel wird nicht größer als in 
den früheren Fällen. Nur die apikalen Teile richten sich im Bogen auf, 
sie erreichen aber die Vertikale nicht, sondern tordieren und bleiben etwa 
im Normalwinkel stehen. Aus dem Bogen entwickelt sich später meist 
wieder eine deutliche Knickstelle. Die spreitenlosen Stiele hingegen 
krümmen sich über die Vertikale hinaus und setzen ihre Krümmung 
meist solange fort, daß Schleifen entstehen. Hier wird der dirigierende 
Einfluß der Spreite ganz deutlich. Was aber den Stiel zur dauernden 
Krümmung veranlaßt, bleibt unklar. Wahrscheinlich liegt hier nicht nur 
Geotropismus, sondern auch Epinastie vor, die sich aus der dauernden 
extremen Desorientierung ergibt. 

In einer weiteren Versuchsreihe (e) wurden Töpfe so geneigt, daß ein 
Blatt vertikal stand. Der Winkel zwischen Blatt und Achse betrug z. B. 
auf jeder Seite 20°. Bei einer Achsenneigung um denselben Winkel be- 
fand sich dann ein Blatt in der senkrechten, das andere in einer um 40° 
geneigten Lage. Der Erfolg war der, daß sich die Blätter gleichsinnig be- 
wegten. Das aufrechte Blatt bewegte sich in seine Ausgangslage zurück. 
Das gesenkte Blatt hatte in seiner Bewegung gegen die Epinastie anzu- 
kämpfen, erreichte aber nach 20 Stunden trotzdem die Ausgangslage bis 
auf 50. 

Orientiert man schließlich die Pflanzen so, daß ein Blattstiel hori- 
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zontal liegt (Versuchsreihe f), so kann dies so geschehen, daß die Dorsal- 
seite (Oberseite) oben oder unten liegt. Im letzten Fall wirken Epinastie 
und Geotropismus gleichsinnig, im ersten gegensinnig. Das Blatt, das 
seine Oberseite nach unten kehrt, krümmt sich solange, bis es die Nor- 
mallage (20° über die Vertikale hinaus) erreicht hat. Das andere Blatt 
bleibt in einem ähnlichen Winkel vor der Vertikalen stehen, wie wir es ja 
auch in dem Versuch mit geneigten Hauptachsen fanden, ist also auch 
normal orientiert. Im gleichen Versuche HEILBRONNs bewegte sich ein 
abgeschnittenes Blatt, das — Oberseite nach oben gekehrt — horizontal 
lag, epinastisch nach unten und erst nach drei Tagen wieder geotropisch 
aufwärts. HEILBRONNs Versuchsrasse muß also eine viel ausgeprägtere 
Epinastie besessen haben als meine. 


d) Die labile Ruhelage. 

Einen Weg, die Größe der Epinastie im Vergleich zum Geotropismus 
zu bestimmen, hat KNIEP gezeigt, nämlich die Bestimmung der labilen 
Ruhelage. Sie lag bei seinem Objekt (Lophospermum) in einem Winkel 
zwischen —112 bis — 120°. 

Um für mein Objekt die labile Ruhelage zu finden (Versuchsreihe g), 
wurden Pflanzen zunächst so orientiert, daß ein Blattstiel genau nach ab- 
wärts zeigte (—90°). Es erfolgte dorsal-konvexe, epinastische Krüm- 
mung. Nun wurde das Verhalten anderer Stiele in den Lagen — 871/30, 
— 870, —86°, —85° ausprobiert. Schon von —86° an entstanden ventral- 
konvexe, hyponastische Krümmungen. Ein Verharren des Blattes in der 
labilen Ruhelage wurde nie beobachtet, vielmehr stets Reaktion, die im 
weiteren genau so verläuft wie bei den Inversversuchen. Etwas anders 
verhielten sich aber Blätter nach Entfernung der Spreite. Auch sie 
krümmten sich zwischen —90° und —871/,° epinastisch und ab 85° hypo- 
nastisch, zwischen —87° und —86° blieben sie aber mehrfach unge- 
krümmt. Die Blattstiele verhalten sich also ähnlich wie die Zweige von 
Tradescantia viridis nach RAWITSCHER. Dieser fand die stabile Neigungs- 
lage bei +709, die labile bei — 70°; bei Tropaeolum liegen die entsprechen- 
den Winkel bei etwa +75° und —86°, die Winkel sind hier also nicht ganz 
gleich. Der Bereich der hyponastischen, ventral-konvexen Krümmung 
beträgt 1619, der der epinastischen 199° (Abb. 7). In der labilen Gleich- 
gewichtslage heben sich die epinastische und die geonegative Tendenz 
auf, somit wäre E = G - sin 4°; tatsächlich erweist sich ja bei diesem Ob- 
jekt im Gegensatz zu Coleus die Epinastie schließlich immer viel 
schwächer als der Geotropismus. Es ist indessen sehr unwahrscheinlich, 
daß die Beziehungen so einfach liegen, wie es die obige Formel ausdrückt. 
Die Größe der Epinastie aus der Normalstellung also dem Neigungs- 
winkel 15° abzuleiten, ist nicht zulässig, da es unbewiesen ist, daß die Epi- 
nastie in dieser Stellung überhaupt mitwirkt. 
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Ich habe, wie aus dem Vorhergehenden zu ersehen ist, die labile Ruhe- 
lage für den Blattstiel ausfindig zu machen versucht, da nach den Vorver- 
suchen anzunehmen war, daß die Lage des Stieles für die Bewegung maß- 
gebend ist. Der Versuch hat diese Annahme bestätigt, denn spreitenlose 
Stiele zeigen die gleiche labile Ruhelage, wie ganze Blätter. KNIEP ging 
bei seinem Objekt von der Überzeugung aus, daß die Orientierung durch 
die Lamina bestimmt würde und ein eventuell vorhandener Geotropismus 
des Stieles belanglos sei. Als Beweis hierfür führt er aber nur an, daß sich 
die Blätter stets in die Horizontallage einstellen, auch wenn die Neigung 
des Stieles etwas wechselt. Das ist auch bei Tropaeolum der Fall, bei 
welchem die Lage der Spreite (etwa —10°) gleichbleibt, ob nun der Stiel 
selbst gegen die Vertikale um 10 oder 15° geneigt ist. Wir sahen, daß die 
Spreite nur die letzte Endstellung reguliert, insbesonders Überkrüm- 
mungen verhindert. So wäre es — wie auch 
RAWITSCHER (S. 96) bemerkt — doch mög- 
lich, daß auch bei Lophospermum der Blatt- 
stiel eine wichtige Rolle spielt. Schon Ra- 
WITSCHER berechnete aus KNIEPs Angaben, 
daß der Blattstiel die stabile Ruhelage bei 
+60°, die labile bei —65° hat. Das stimmt 
bemerkenswert mit meinen Versuchen über- 
ein, in denen sich für Tropaeolum-Blattstiele ‚»p.7. schema der Reaktionen 
die Werte +75 und —86° ergaben, wobei von Tropaeolum-Blattstielen. 
auch hier der labile Wert höher ist, als der Te : eae 
stabile. Die stabile Ruhelage der Spreite ist De De Se ee 
für Tropaeolum, wie bemerkt, etwa —10°, weißen dorsalkonvexe. Die Unter- 
die Lage der Spreite in der labilen Ruhelage {ie Linie angedeutet. 
ist — wie leicht zu errechnen — —171° (die 
Spreite liegt invers 9° unter die Horizontale gesenkt). Bei Lophosper- 
mum betragen die entsprechenden Winkel 0° und 115°, von dieser Seite 
her betrachtet ist die Übereinstimmung eine viel schlechtere. Es muß 
aber auch gesagt werden, daß schwer verständlich ist, warum bei Lopho- 
spermum die Lage —115°, bei der negativer Geotropismus und Epi- 
nastie gleichsinnig wirken (vgl. das Schema von RAWITSCHER I, S. 68), 
zu einer ventral-konvexen Krümmung führen solle. Nur die Blattstiel- 
lage macht dies klar. 

Wie ist nun nach diesen Versuchen die Normallage zu deuten? Han- 
delt es sich um Klinogeotropismus oder um negativen Geotropismus mit 
dauernd gegenwirkender Epinastie? Alles spricht für die erste Annahme, 
und Tropaeolum erweist sich für diese Beweisführung deshalb besonders 
geeignet, weil sich auf verschiedene Weise Epinastie und Geotropismus 
am Blattstiel räumlich trennen lassen. Die Epinastie kann dabei schwer- 
lich nachwirkender positiver Geotropismus sein. Dies beweist z. B. der 
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einfache Flankenstellungsversuch. Auch hier kommt es zur klinotropen 
Lage, dabei kann aber unmöglich der vorher induzierte ‚positive Geotro- 
pismus‘‘ auf die Flanke gewandert sein; er könnte höchstens neu er- 
worben sein. Die Epinastie erscheint nur nach Desorientierung aus der 
schrägen Normallage. Es liegt also Klinogeotropismus vor, wobei vor- 
läufig unerörtert bleiben soll, ob er ‚‚echt‘‘ ist oder ein Kombinations- 
effekt aus positivem, negativem Geotropismus und Längskraft. 


c) Epinastie. 
a) Klinostatenversuche. 


Zur weiteren Klärung wurden die Pflanzen in verschiedener Weise 
kontinuierlich und intermittierend am Klinostaten rotiert. Zur Anwen- 
dung kam ein Prerrerscher Klinostat mit dem Frrrissschen Zubehör 
für intermittierende Reizung und ein im Rostocker Institut von HEN- 
NINGS konstruierter Apparat. 

Zunächst wurden Pflanzen kontinuierlich so rotiert, daß ihre Achse 
in die Verlängerung der horizontalen Klinostatenachse fiel. Die Stiele 
der Primärblätter reagierten sehr bald epinastisch. Nach 24 Stunden war 
der Gabelwinkel um durchschnittlich 1000 erweitert. Dann kam es im 
oberen Teile zu Überkrümmungen, die auch nach drei Tagen nicht zu- 

Die Blätter durchlaufen bei der Rotation zwei seitliche (Flanken-) 
stellungen, aus welchen reine Epinastie resultiert, ferner die Stellungen 
oben und unten. Aus diesen Lagen ergibt sich durch Summation eine 
geotrope Bewegung, die gleichfalls dorsal-konvex ist, sich also mit der 
Epinastie summiert. 

Bewiesen wird dies dadurch, daß man Pflanzen vergleicht, die inter- 
mittierend nur in den beiden Flankenlagen gereizt werden. Der epi- 
nastische Gabelwinkel ist nach 24 Stunden kleiner, seine Vergrößerung 
beträgt nur zwischen 80 und 100°. Der Winkel bleibt auch nach 3 Tagen 
bestehen, eine Erweiterung mit Überkrümmung wurde nur in einem ein- 
zigen Fall beobachtet. Reine Epinastie hat also geringeren Ausschlag, als 
bei kontinuierlicher Rotation zu beobachten ist. Die stärkere Winkelzu- 
nahme bei letzterer ist somit auf Geotropismus zurückzuführen. 

Noch schöner läßt sich dies darstellen, wenn man intermittierend so 
reizt, daß nicht die Flankenstellungen (Blattstiele horizontal) abwech- 
seln, sondern, daß die Blattstiele in vertikaler Ebene übereinander 
liegen. Der Achsenwinkel erweitert sich im basalen Teile jetzt nur um 
409 (nach 24 Stunden), die apikalen Teile überkrümmen sich aber so stark, 
daß die Spreitenoberflächen dem Klinostaten zugekehrt werden; dies ist 
ein geotroper Vorgang, jener ein nastischer (Abb. 8). Der letztgenannte 
Versuch bedarf noch einer näheren Besprechung. Bei der gewählten Ver- 
suchsanordnung befinden sich die Blattstiele anfangs abwechselnd in den 
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Lagen +165° (Oberseite nach unten gekehrt) und —15° (Oberseite nach 
oben gekehrt). Aus der ersten Lage allein ergibt sich eine dorsal-konvexe, 
aus der zweiten allein eine ventral-konvexe Krümmung. 

Wenn wir nun die Stellungen + 165° und — 15° durch intermittierende 
Rotation wechseln lassen, so ergibt sich folgendes: Es tritt Epinastie ein, 
die Blattstiele entfernen sich weiter von der Horizontalen. In der oberen 
Lage ändert sich prinzipiell nichts, da bis +75° auch an befestigten 
Pflanzen nur dorsal-konvexe Krümmungen auftreten. In der unteren 
Lage aber sucht das Blatt sich bis zur Lage —86° ventral-konvex zu 
krümmen. Daß die Dorsalkriimmung siegt, wird man daraus erklären 
wollen, daß sich zu ihr oben die Epinastie addiert, während diese unten 
zunächst gegen die ventrale Krümmung angreift. Ist das Blatt aber un- 
ten über die Lage —86° hinausgelangt, so erfährt es hier auch einen geo- 
tropen Impuls zur Dorsalkrümmung. Es müssen 
sich also zwei geotrope dorsale Tendenzen und die 
Epinastie summieren, die Krümmung muß plötz- 
lich noch viel stärker werden als früher, wo aus der 
unteren Lage eine ventral-konvexe geotrope Krüm- 
mung gegenarbeitete. Daß die Uberkriimmung 
nicht noch weiter fortschreitet, erklärt sich daraus, 
daß bald darauf unten die Lage —105° erreicht 
wird, die oben +75° entspricht. Jede Weiterkrüm- 
mung hat in der oberen Lage eine gegenwirkende 
Konkavtendenz zur Folge, die das Ganze hemmt. 6 5 ees so 
Die Epinastie allein erweitert den Gabelwinkel be- wobei die Blattstiele in ver. 
sonders bei intermittierender Reizung lange nicht "kaler in A 
so stark. Die Schlußbewegungen sind also geotrop. 

Der Versuch beweist, daß die oberen Lagen die stärkeren geotropen Reiz- 
lagen sind. Würden sich nämlich wie bei einem radiären Organ die Reiz- 
lagen kompensieren, so dürfte die Gesamtdorsalkonvexkrümmung nicht 
größer sein als die epinastische aus der Flankenlage. Durch den Versuch 
ist die Summation der zu einer geotropen dorsal-konvexen Krümmung 
führenden Impulse erwiesen. Daß die basale epinastische Erweiterung des 
Gabelwinkels nur 40° beträgt, ist durchaus verständlich, da die Pflanze 
ja, im Gegensatz zu der Flankenlagenkombination einen geotropen Orien- 
tierungsfaktor besitzt. Sie verhält sich im Basalteil also so wie in den 
anderen Fällen, in welchen die Möglichkeit eines getrennten Verlaufes von 
Geotropismus und Epinastie besteht. Der apikale Teil des Blattstieles 
strebt seine normale Endlage an, das ist die Lage +759; er erreicht sie, 
wenn das Stielende sich soweit zurückkrümmt, daß es um 15° die Verti- 
kale überschreitet. Die epinastische Tendenz sucht diesen Winkel zu ver- 
größern und vergrößert ihn auch etwas; dadurch aber, daß die Erweite- 
rung des Gabelwinkels eingeschränkt wird, kommt es nicht zu noch 
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stärkeren Uberkriimmungen. Bei der kontinuierlichen Rotation kommt 
der rein epinastische Faktor aus den Flankenlagen hinzu und die geo- 
tropen Reizzeiten werden vermindert; daraus erklärt sich der anders- 
artige Versuchsausfall, nämlich die viel stärkere Vergrößerung des Gabel- 
winkels an der Stielbasis. 

Noch weiter können wir in die Verhältnisse eindringen, wenn wir die 
Pflanzen nun auch an horizontaler Achse so rotieren, daß die Pflanzen- 
achse senkrecht zur Klinostatenachse steht, und dabei die Pflanzen 
in den beiden Horizontallagen in Flankenstellung liegen, hier also die 
Blattstiele nebeneinander liegen. Aus diesen beiden Flankenlagen muß 
reine Epinastie resultieren. Die weiteren Hauptlagen sind dann die 
senkrechte und inverse Stellung der Pflanze; dabei stehen in der ersteren 
die Blattstiele anfangs in der normalen 75°-Stellung, in der zweiten 
in der Stellung —105°. Aus der ersten ergibt sich also kein geo- 

troper Krümmungsimpuls, aus der zweiten eine 

dorsal-konvexe Krümmung. Diese müßte sich zur 

Epinastie addieren. In Wirklichkeit verhalten sich 

die Pflanzen aber so, daß zwar zuerst eine epina- 

stische Erweiterung des Gabelwinkels eintritt, die 

nach 10—15 Stunden etwa 40° beträgt; dann er- 

folgt Stillstand der Bewegung und ab 24 Stunden 

nn Szene > oder etwas später tritt wieder meist in 4 :/,; em Höhe 
Klinostatenachse in dem eine deutliche Knickstelle auf, wodurch die Stiel- 
Pflanze aufrecht steht. Die enden etwa in ihre Normalstellung gebracht werden 
Klinostatenschse liegt (Abb.9). Demnach sieht eine Pflanze in dem Mo- 
zontalstrich. ment, wo sie bei der Rotation aufrecht steht, genau 

so aus, wie eine Pflanze, die nach Verdunkelung erst photonastisch 
reagierte und die apikalen Stielteile darauf wieder geotrop aufrichtete. 
Es sei nochmals ausdrücklich bemerkt, daß in allen Versuchen Pflanzen 
verwendet wurden, die bereits 24 Stunden im Dunkeln verweilt hatten, 
also ihre photonastische Bewegung schon hinter sich hatten!. Das Ver- 
halten der Pflanzen ist folgendermaßen zu verstehen: Zunächst gibt die 
aufrechte Stellung der Pflanzen keinen geotropen Reiz ab; da nun aber 
die dorsal-konvexe epinastische Krümmung beginnt, kommt sie hier in 
Stellungen zwischen +75° und 0°, diese geben Anlaß zu einer ventral- 
konvexen Krümmung, die sich ab 24 Stunden durchsetzt und die epi- 
nastische + dorsal-konvex-geotrope Tendenz überwindet, und zwar so 


ı Voraussetzung für das Gelingen dieses sowie überhaupt aller Versuche, bei 
welchen die Pflanzen während mehrerer Tage im Dunkeln weilen, ist, daß die 
Wachstumsfähigkeit der Blattstiele erhalten bleibt. So krümmten sich z. B. im 
oben beschriebenen Versuch manche Pflanzen nur epinastisch, die Blattstiele 
blieben kurz, wurden dicker und ergaben in diesem Zustande aus keiner Lage 
heraus mehr eine geotropische Krümmung. 
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stark, daß im apikalen Teil schließlich nichts mehr davon bemerkbar 
ist. Die Schlußlage stimmt entweder wieder mit der + 75°-Stellung über- 
ein oder ist gegen sie etwas im Plus- oder Minussinn verschoben. Aus 
diesem Versuch ergibt sich also die Fähigkeit zur Summation von geo- 
tropen Impulsen, die zu einer ventral-konvexen Krümmung Anlaß geben. 
Um nunzu erkennen, welchen Anteilan der ersten dorsal-konvexen Krüm- 
mung die Epinastie und welchen der Geotropismus hat, wurde die Invers- 
stellung fortgelassen. Dies ist mit dem von HENNINGS konstruierten Appa- 
rat möglich, der die Kombination von drei Lagen bei intermittierender 
Reizung gestattet. Die Pflanzen waren wie früher senkrecht zur Klino- 
statenachse orientiert und verweilten jeweils je 1/2 Stunde in antagonisti- 
schen Flankenlagen und darauf 1 Stunde in der Normallage. Nach 8Stun- 
den hatte sich der Gabelwinkel um 30° erweitert, nach 24 Stunden um 
60°; von nun ab begannen die apikalen Teile die geotrope Rückkrümmung, 
die wie bei der kontinuierlichen Rotation verlief. Daraus folgt, daß die 
dorsale Krümmung im wesentlichen durch die Epinastie bestimmt wird; 
der Gabelwinkel war hier sogar etwas größer geworden als im früheren 
Versuch, was wahrscheinlich durch das lange Verweilen in den Flanken- 
lagen bewirkt wird. Für diese Erklärung spricht folgender Versuch aus 
einer Reihe, in der die Expositionszeiten abgekürzt wurden. Die Pflanzen 
befanden sich in den Flankenlagen je 10 Minuten, in der Vertikalstellung 
20 Minuten. Letztere wurde also sozusagen nur vorübergehend gestört. 
Das Ergebnis war, daß nach 8 Stunden nur eine eben merkliche Epinastie 
auftrat. Verweilt die Pflanze also intermittierend nur kurze Zeiten in 
den Flankenlagen, so erfolgt keine epinastische Bewegung mehr. 

Dieser Versuch ist aber auch für das ganze Problem sehr wichtig. 
Ist man nämlich der Auffassung, daß die Normallage durch gleichzeitig 
wirkende Epinastie und negativen Geotropismus bedingt ist, so ist die 
epinastische Tendenz während der ganzen Versuchszeit vorhanden, 
gleichgültig ob der Aufenthalt in den Flankenlagen kurz oder lange 
dauert. Dann wirkt in beiden Versuchen während der ersten 8 Stunden 
die Epinastie dauernd, der negative Geotropismus aber nur in der auf- 
rechten Lage, also während 4 Stunden. Somit müßte in beiden Fällen der 
gleiche Effekt eintreten, das Überwiegen der Epinastie. Das ist aber 
nicht der Fall, Epinastie tritt auf, wenn die Pflanzen 8mal 1/2 Stunde in 
den Flankenlagen weilen, nicht aber, wenn sie 24mal 10 Minuten sich in 
diesen befinden, obwohl die Zeitsummen gleich, nämlich 4 Stunden, sind. 
Die einfachste Erklärung hierfür ist, daß Epinastie in der Normallage 
nicht vorhanden ist, daß sie vielmehr nur in den Flankenlagen auftritt, 
also durch diese Desorientierung induziert wird. Ferner, daß es keine 
Summation kurzer epinastischer Impulse gibt, und daß deren ‚Prä- 
sentationszeit‘‘ ungefähr bei 10 Minuten erreicht wird. 

Wollte man eine Erklärung im Sinne LUNDEGARDHS versuchen, so 
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müßte man die geotrope Nachwirkung in den Flankenlagen heranziehen 
und annehmen, daß in :/, Stunde die negative Tendenz so weit abklingt, 
daß die langsamer schwindende positive sich auswirken kann, und daß 
das in 10 Minuten noch nicht der Fall ist. Gegen diese Annahme spricht, 
daß, sobald die epinastische (‚positiv geotrope‘‘) Bewegung beginnt, die 
Blattstiele in eine Reizungslage gelangen, die in der aufrechten Stellung 
zur ventral-konvexen (negativ-geotropen) Krümmung Anlaß gibt. Diese 
Krümmung tritt tatsächlich im oberen Teil des Stieles etwas später auf 
und wird vollkommen. Das dürfte nach LuNDEGARDH aber niemals ein- 
treten, es müßte — wenn überhaupt — so stets die geopositive Nachwir- 
kung die negative Tendenz überwinden, also eine rein epinastische Be- 
wegung erfolgen. Jedesmal, wenn die Pflanze 1 Stunde aufrecht steht, 
wird ja neuer Geotropismus induziert. Sein positiver Anteil müßte dann in 
den Flankenlagen nachwirken und die negative Tendenz überwinden. 
Man kann auch nicht etwa sagen, daß die positive Tendenz in der Stunde, 
während welcher die Pflanze aufrecht steht, noch nicht induziert ist. Die 
Blattstiele bleiben etwa 15° vor der Vertikalen stehen; das soll aber nach 
LuNDEGARDH gerade das Ergebnis einer positiv geotropen Komponente 
sein; gibt es also eine solche überhaupt, so ist sie bei unserer Pflanze in 
1 Stunde schon voll wirksam und müßte in neuerlicher Flankenstellung 
nachwirken, also zu dorsal-konvexer Krümmung führen. 

Wir dürfen somit als erwiesen betrachten, daß die Epinastie erst 
durch die Desorientierung induziert wird, somit eine Geonastie ist; in- 
wieweit diese Bezeichnung berechtigt ist, sollspäter noch erörtert werden. 

Die Epinastie hat also mit der schrägen Normallage nichts zu tun; 
dies hatte ja auch der einfache Versuch gezeigt, in dem horizontal gelegte 
Pflanzen im unteren Teil epinastisch reagieren, im oberen klinogeotrop. 

Der Klinogeotropismus der Blattstiele kann selbst wieder verschieden 
erklärt werden. Er kann ,,echt“ sein, d. h. es ist möglich, daß ein Seiten- 
sproß auf Grund der Perzeption sich schräg einstellt, sowie ein euphoto- 
metrisches Laubblatt sich senkrecht zum Licht orientiert. Der Klino- 
geotropismus kann aber auch durch das Zusammenwirken von meh- 
reren Komponenten bewirkt sein, z. B. einer positiven und einer nega- 
tiven im Sinne LUNDEGÄRDHs, wobei die geotrope Längskraft es bedingen 
müßte, daß sich die beiden Komponenten nur in der Normallage (+ 75°) 
kompensieren. Im oberen Quadranten würde dann in den Lagen + 90° 
bis + 75° die positive Tendenz überwiegen, weiter gegen die Horizontale 
zu die negative. Es kann aber auch nur rein negativer Geotropismus 
vorliegen, der in der Lage + 75° (Normallage) eben durch die Längskraft 
kompensiert wird. Besondere Versuche zur Klärung dieser Frage wurden 
nicht angestellt, sind aber geplant. Man müßte zu diesem Zweck die bei- 
den Flankenlagen mit verschiedenem Neigungswinkel abwechseln lassen, 
wie dies schon KN1EP und RAWITSCHER getan haben. Da es für Tropae- 
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olum möglich ist, die Größe der Epinastie zu erfassen, nämlich die Größe 
des rein epinastischen Gabelwinkels bei ausschließlich epinastischer 
Reizung in den Flankenlagen, kann jede Veränderung dieses Winkels, die 
durch zwischen geschaltete geotrope Reizstellungen bewirkt wird, als rein 
geotroper Vorgang gewertet werden. So wäre es also möglich, das rein 
geotrope Verhalten in den verschiedenen Lagen festzustellen. 

Meine Versuche sprechen gegen die Annahme LuNpEGARDHs. Die ein- 
fachste Erklärung für die Plagiotropie der Tropaeolum-Blattstiele ist die, 
daß ein rein negativer Geotropismus vorliegt, den die geotrope Längskraft 
im Normalwinkel kompensiert. Die Rückkehr in diesen Winkel aus den 
Lagen zwischen +759 und + 90° ist nicht durch positiven Geotropismus be- 
dingt, sondern durch die bei jeder Lageveränderung auftretende Epinastie. 
Daß diese den Ausschlag gibt, erklärt sich daraus, daß die geonegative 
Tendenz in diesem Bereich durch die Längskraft kompensiert wird. 


b) Narkoseversuche. 

Nachdem es MÖLLER gelungen war, bei Coleus auch in der Normal- 
stellung Epinastie durch Narkose zu erzielen, wurden entsprechende Ver- 
suche auch mit Tropaeolum angestellt. Als sehr gutes Narkotikum erwies 
sich nach einigen Vorversuchen Äther. Die Versuchspflanzen befanden 
sich in Töpfen auf Glasplatten unter Glasglocken von 81/, 1 Inhalt. Der 
untere Glockenrand wurde mit Vaseline mit der Glasplatte luftdicht ver- 
bunden. Wurde ein Wattebausch mit Äther unter die Glocke gebracht, 
so ergaben sich folgende Reaktionen: 

a) Pflanze aufrecht. 20 Tropfen Äther. 


Vergrößerung des Gabelwinkels 














Winkel nach 24 Stunden nach 8 Stunden nach 24 Stunden 
Ausgangswinkel Vorverdunkelung Ätherbehandlung Ätherbehandlung 
250 | 500 |Beginn der Epinastie) 115° 


Geotroper Winkel über dem Knick nach 24 Stunden Ätherbehandlung beider- 
seitig + 70°. 
b) Pflanze horizontal. Blattstiele nebeneinander (Flankenstellung). 35 Tropfen 
Äther. 


Vergrößerung des Gabelwinkels 
| Winkel nach 24 Stunden 





nach 12 Stunden Narkose in 
Horizontallage 





Ausgangswinkel Vorverdunkelung 





30° | 390 | 850 
Die Blattstiele sind im oberen Teil geotrop aufgekriimmt in der Lage + 85°. 
c) Pflanze horizontal, Blattstiele übereinander (Vertikalstellung). 35 Tropfen Äther. 


Vergrößerung des Gabelwinkels 
| nach 24 Stunden 





nach 12 Stunden Horizontal- 
lage in Äther 





Ausgangswinkel Vorverdunkelung 





300 | 400 | 900 
Der obere Blattstiel liegt geotrop in der Lage +409, der untere in + 70°. 
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Die Ätherbehandlung hatte also Epinastie zur Folge. Daneben traten 
aber noch erhebliche geotrope Krümmungen auf, die ähnlich wie ohne 
Narkose, aber oft mit geringerem Ausmaß verliefen, woraus eine Schä- 
digung des Geotropismus erkennbar ist. Stärkere Ätherdosen ergaben 
folgendes: 

a) Pflanze aufrecht. 50 Tropfen Äther. 


Erweiterung des Gabelwinkels 














Ausgangs- nach 24 Stunden|nach 3 Stunden|nach 6 Stunden|nach 20 Stunden|nach 48 Stunden 
_vtntel Vorverdunke- | Atherbehand- | Ätherbehand- | Ätherbehand- | Atherbehand- 
lung lung lung lung lung 
se | 35 50° 650 850 850 








Die gleiche Pflanze, nach dem Versuch in Ätherluft horizontal gelegt, zeigt 
keine geotrope Krümmung; spreitenlose Blattstiele reagieren im Prinzip ebenso. 


b) Pflanze horizontal, Blattstiele nebeneinander, Flankenstellung. 
50 Tropfen Äther. 


Erweiterung des Gabelwinkels 
24 Stunden Vorver- 4 Stunden aufrecht in 
Ausgatigswinkel dunkelung (aufrecht) Ather 





12 Stunden horizontal 
in Ather 








untere Stielzone 70° 
obere Stielzone 180° 


30° | 40° 70° 








Kein Geotropismus. 


c) Pflanze horizontal, Blattstiele übereinander (Vertikalstellung). 
40 Tropfen Äther. 


Erweiterung des Gabelwinkels 
Ausgangswinkel | 24 Stunden Vorverdunkelung | 12 Stunden horizontal in Äther 








250 | 30° untere Stielzone 50° 
obere Stielzone 180° 





Kein Geotropismus. 


In diesen Versuchen kam reine, starke Epinastie zum Ausdruck, es er- 
folgte keinerlei geotrope Kriimmung, auch die unfixierte Hauptachse 
kriimmte sich nicht mehr. Man kann also durch Athernarkose bei ent- 
sprechender Dosierung den Geotropismus völlig ausschalten. Da — wie 
die Epinastie zeigt — die Stiele noch krümmungsfähig sind, kann nicht 
von Reaktionsunfähigkeit gesprochen werden, vielmehr ist die geotrope 
Suszeption unmöglich gemacht. Die Pflanzen sind völlig turgeszent und 
neigen zu starker Guttation. Die Spreiten aufrechter Pflanzen stehen 
senkrecht nach abwärts, was wohl so zu deuten ist, daß sie nur durch 
eigenen Geotropismus in ihrer fast transversalen Stellung gehalten wer- 
den. Tatsächlich ist die Jugendstellung der Spreite gleichfalls eine 
vertikale. 

Versuchen wir nun aus dem Verhalten in Narkose Schlüsse zu ziehen, 
so kommen wir zu dem folgenden Ergebnis: Die epinastische Bewegung 
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kann kein nachwirkender positiver Geotropismus sein. Ich halte es für 
sinnwidrig, anzunehmen, daß die geotrope Sensibilität erlischt, der Orien- 
tierungssinn aufgehoben wird und trotzdem eine geotrope Orientierungs- 
bewegung erfolgt, nämlich ein früherer geotroper Impuls noch richtung- 
gebend nachwirkt. Die Epinastie in Narkose im Dunkeln ist vielmehr 
bewirkt durch das Aufhören der geotropen Suszeption oder Orientierungs- 
möglichkeit. Wenn wir nun eine nastische Bewegung nach Aufhören des 
Lichtreizes, also bei Verdunkelung, Photonastie nennen, so müssen wir 
eine solche nach Aufhören des Schwerereizes auch als Geonastie bezeich- 
nen. Die Epinastie bei Desorientierung ist also in diesem Sinne eine Geo- 
nastie. Da es sich aber in beiden Fällen um Bewegungen nach Ausschal- 
tung des Reizes handelt, kann man ebensogut sagen, daß die Blätter eine 
Autonastie besitzen, die verschwindet, wenn eine tropistische Orientie- 
rungsmöglichkeit vorhanden ist, und wieder auftritt, sobald diese nicht 
mehr vorhanden ist. Nehmen wir an, daß Wuchshormone vorliegen, so 
wandern diese in der normalen Schräglage des jungen Blattstieles allseits 
gleichmäßig, da der Stiel sich geradlinig verlängert. Man kann nun sagen, 
daß die durch die Narkose bewirkte Ausschaltung der Geosuszeption 
eine einseitige Verschiebung der Wuchsstoffe und damit Epinastie be- 
wirkt; oder aber, daß bei diesem dorsiventralen Organ die einseitige 
Förderung der Normalzustand ist, den der Geotropismus aufhebt und 
zu einem Zustand allseits gleichen Wachstums abändert. 


3. Quantitative Untersuchungen. 
(Kompensationsmethode.) 
1. Die zur Überwindung von Geotropismus und Epinastie 
erforderliche Lichtmenge. 
a) Versuche. 

Die Versuche wurden so angestellt, daß inverse Pflanzen, mit einer 
100 HK-Lampe im Kalthaus mit Dunkelstürzen bedeckt, ausschließlich 
von unten beleuchtet wurden. Es erwies sich als unmöglich, die geotrope 
und epinastische Aufkrümmung sofort durch Phototropismus zu kom- 
pensieren. Selbst wenn die Lampe auf 30 cm genähert wurde, erfolgte 
die negative Aufkrümmung. Diese war in 10—12 Stunden etwa halb so 
weit fortgeschritten wie bei Inversversuchen ohne Beleuchtung. Nun- 
mehr setzt eine phototrope Rückkrümmung ein. Befand sich die Lampe 
(Mitte der Birne) in 40 cm Entfernung vom Gabelwinkel, so mußte die 
Beleuchtung 24 Stunden dauern, um phototrope Einstellung zu erzielen. 
Wurde die Lampe aber auf 30 em genähert, so genügten schon 15 Stun- 
den. Eine Berechnung ergibt, daß die Lichtmenge in beiden Fällen an- 
nähernd die gleiche ist. 

Um das Vorlaufen der geotropen Reaktion zu verhindern, wurden 
Blattstiele bis zu den Spreiten mit Bast an Stäbchen fixiert und in dieser 














Bandage 24 Stunden beleuchtet. Am nächsten Tage blieb die Pflanze bei 
abgenommener Bandage rein phototrop eingestellt. 
b) Schlußfolgerungen. 

Auch bei Tropaeolum läßt sich zeigen, daß zur Kompensation von 
Geotropismus und Epinastie, wie sie aus der Inversstellung resultieren, 
eine bestimmte Lichtmenge erforderlich ist. Diese erzeugt einen Photo- 
tropismus von konstanter Größe, der der Summe aus Geotropismus + 
Epinastie schließlich das Gleichgewicht hält oder sie eben überwindet. 
Folglich muß auch diese Summe konstant sein. Nach MOLLER bleiben für 
die Epinastie zwei Möglichkeiten: „Entweder sie ist auch von konstanter 
Größe und wirkt, wie der Geotropismus, dem Phototropismus dauernd 
entgegen, oder sie wird ausgeschaltet, wenn wir die Pflanze einseitig von 
unten beleuchten. Trifft das erste zu, dann kompensiert ein Teil der 
Lichtmenge den Geotropismus, ein anderer Teil die Epinastie. Da zur 
Überwindung des Geotropismus eine konstante Lichtmenge erforderlich 
ist, müßte auch zur Überwindung der Epinastie eine Lonstante Licht- 
menge nötig sein, anderenfalls könnte die Summe nicht konstant bleiben. 
Wird aber die Epinastie durch das Licht ausgeschaltet, so würde sich die 
Gültigkeit des Reizmengengesetzes daraus erklären, daß gleiche Licht- 
mengen gleichen Phototropismus induzieren und dieser die konstante 
geotrope Tendenz eben überwindet.‘ Um dies zu entscheiden, wurden 
parallel zur Klinostatenachse befestigte Pflanzen von vorn beleuchtet. 


H. Freytag: 


2. Die zur Überwindung der Epinastie erforderliche Beleuchtung. 
a) Versuche am dauernd rotierenden Klinostaten. 


Die Pflanzen rotierten in horizontaler Lage an der Klinostatenachse 
und wurden von vorn (von der Achsenverlängerung her) beleuchtet. Es 
wurde die gleiche 100 HK-Lampe wie in den früheren Versuchen ver- 
wendet, ihre Entfernung betrug 40 em von der Mitte der Birne bis zum 
Gabelwinkel. Die Pflanzen wurden erst im Dunkeln rotiert, bis schwache 
Epinastie auftrat (nach 21/, Stunden Dauerrotation), dann wurde das 
Licht eingeschaltet und ausprobiert, wie lange es einwirken müsse, um 
einen Phototropismus zu induzieren, der die Epinastie eben überwindet. In 
einer größeren Anzahl von Versuchen waren übereinstimmend 2 Stunden 
Beleuchtung dazu erforderlich; das ist :/,, der Zeit, die bei den Invers- 
versuchen nötig war. Wurde nun der Abstand der Lampe auf 60 und 
80 em erhöht, so reagierten die Blätter bei 60 cm in 2—21/, Stunden, bei 
80 cm in 21/,—3 Stunden Beleuchtungsdauer phototrop bis zur Ein- 
stellung in die normale Lichtlage. 


b) Versuche am intermittierenden Klinostaten. 


Die Pflanzen wurden abwechselnd in beiden Flankenlagen exponiert 
und mit der gleichen Lampe von vorn beleuchtet. Da die geotrope 
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Summation, die im vorhergehenden Versuch mitwirkt, hier wegfällt, so 
war nach 21/, Stunden Vorrotation dieKrümmung nicht ganz sostark wie 
bei der Dauerrotation. Wurde nun die Beleuchtung eingeschaltet, so er- 
folgte ,,Kompensation der Epinastie bei 

40 cm Abstand in 13/,—2 Stunden, 


60 ,, Æ n 2 
80 ,, ps Pe 2 


c) SchluBfolgerungen. 

Während bei Coleus am dauernd rotierenden Klinostaten die geotrope 
Komponente keine nennenswerte Rolle spielt, ersehen wir bei T'ropae- 
olum aus dem Vergleich mit dem intermittierenden Klinostaten deutlich, 
daß sich bei der Dauerrotation ein geotroper Faktor mit beteiligt. Er 
macht sich dadurch bemerkbar, daß bei weiterer Entfernung der Licht- 
quelle eine längere Belichtungszeit zur Erreichung der Kompensation 
erforderlich ist. Hier wirkt also der Phototropismus gegen Epinastie und 
geotrope Summation. 

Im Versuch b dagegen wirkt der Phototropismus ausschließlich gegen 
die Epinastie, und wir erhalten dasselbe Versuchsergebnis wie bei Coleus: 
Zur „Kompensation‘‘ der Epinastie ist nicht eine bestimmte Lichtmenge 
erforderlich, sondern eine gewisse Beleuchtungsdauer. Wäre die Epinastie 
wie der Geotropismus eine dauernd konstant wirkende Größe, so müßte 
auch zu ihrer Kompensation eine konstante Lichtmenge und ein durch 
sie induzierter Phototropismus von konstanter Größe erforderlich sein. 
Das ist nicht der Fall, und daraus folgt auch für T'ropaeolum, daß es sich 
gar nicht um eine Kompensation der Epinastie handelt, sondern daß 
diese vielmehr bei Klinostatendrehung dann ausgeschaltet wird, wenn die 
Pflanze eine gewisse Zeit lang einseitig beleuchtet wird. Hat der neue 
Orientierungsfaktor, das Licht, eine gewisse Zeit lang gewirkt, so ver- 
schwindet die Epinastie: der epinastische Zustand ist überwunden. 


Vorliegende Untersuchung wurde in den Jahren 1927—1930 durch- 
geführt. Die Versuche wurden insgesamt von mir vorgenommen, die 
Methodik von Professor VON GUTTENBERG angegeben, dem ich auch die 
Deutung der Versuche verdanke. 

Am Schlusse der Arbeit möchte ich nicht versäumen, meinem hoch- 
verehrten Lehrer, Herrn Professor VON GUTTENBERG für seine stete Hilfe 
und sein reges Interesse an meiner Arbeit auch an dieser Stelle meinen 
herzlichsten Dank abzustatten. 
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(Aus dem Timiriaseff-Forschungsinstitut zu Moskau.) 


ÜBER DIE GESCHLECHTLICHE UND UNGESCHLECHTLICHE 
FORTPFLANZUNG VON OEDOGONIUM CAPILLARE KTZ. IM 
LICHTE DER SIE BESTIMMENDEN VERHÄLTNISSE. 

Von 
K. GussEwa. 

Mit 54 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 3. Juli 1930.) 


Einleitung. 

Die Bedingungen, unter denen geschlechtliche und ungeschlechtliche 
Fortpflanzung der Algen stattfindet, blieb den Algologen lange ein großes 
Rätsel, und erst die Arbeiten von Kress (1896) zeigten einen Weg zur 
Lösung dieser Frage. 

KLEBs bewies experimentell, daß die Art der Fortpflanzung der Alge 
von den äußeren Verhältnissen abhängt. Indem er die Temperatur, das 
Nährmedium und die Belichtungsbedingungen wechselte, erzielte er bald 
geschlechtliche, bald ungeschlechtliche Fortpflanzung Den Arbeiten von 
KLegs folgten mehrere analoge Arbeiten auf diesem Gebiet; dessen unge- 
achtet ist aber noch manches durch seine Arbeiten nicht vollkommen auf- 
geklärt worden. Da er über manche moderne biologische Methoden nicht 
verfügte, konnte er die betreffenden Faktoren nicht in Betracht ziehen 
und vermochte, obwohl er die Verhältnisse, welche die geschlechtliche 
oder ungeschlechtliche Fortpflanzung bei den Algen bedingten, experi- 
mentell gefunden hatte. seinen Versuchen keine allgemein gültigere Form 
zu verleihen. Das ist der Grund, warum manche von seinen Experi- 
menten unwiederholt geblieben sind. 

Ich stellte es mir zur Aufgabe, einige Experimente von KLEBs zu 
wiederholen, indem ich auch die kühne Hoffnung hegte, zu seinen em- 
pirisch gewonnenen Ergebnissen einen Schlüssel zu finden und sie in 
eine allgemeingültigere Form zu bringen. Als Objekt für diese Arbeit 
wählte ich Oedogonium capillare Krz., welche Alge auch Kress zu seinen 
Versuchen gedient hatte. In der Umgegend der mit dem Wissenschaft - 
lichen Institut Timirjaseff verbundenen biologischen Station auf dem 
Gute Popowka. in der Nähe der Moskauer städtischen Wasserwerke 
Rublewo, wo ich in de: Sommerzeit tätig war, wurde ©. capillare an drei 
Stellen gefunden, nämlich in der Tschatschinka, einem Bach, der in die 
20* 
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Moskwa mündet, und in welchem O. capillare alljährlich an denselben 
Stellen erschien (zwischen dem IV. und V. Bezirk nach den Tabellen von 
E. E. Uspensky, 1925 und 1927). Daselbst wurden meine meisten Be- 
obachtungen über das Verhalten der genannten Alge in der Natur ange- 
stellt und von dort auch das Material für Laboratoriumversuche geholt, 
doch gelang es mir nicht ein einziges Mal, in diesem Bezirk ein Exemplar 
mit Geschlechtszellen zu finden. Der zweite Fundort ist der Damm des 
Teiches Arkhangelsky, auf dem Gute Arkhangelskoje, wo diese Alge auch 
alljährlich im Hauptfahrwasser an den Stufen des Dammes erscheint; 
aber auch dort waren während zweier Jahre weder Oogonien noch Anthe- 
ridien zu finden. Auch in den Kulturen, die vom Material aus diesem 
Teich stammte, wurde keine Ausbildung von Geschlechtszellen beob- 
achtet, sondern ausschließlich Parthenosporen, über deren Natur wir 
weiterhin sprechen werden. Unterhalb des Dammes, in einer kleinen 
Bucht, wo O. capillare eine ‚Watte‘ bildete, kamen solche Partheno- 
sporen indessen alljährlich zum Vorschein. Den dritten Fundort stellen 
kleine Tümpel längs des Moskwaufers dar, die jedoch nur am Ende des 
Sommers 1926 beobachtet wurden. Ihre Oberfläche war mit O. capillare 
dicht bedeckt, welches in manchen Tümpeln sich schon im Stadium ge- 
schlechtlicher Fortpflanzung befand. 


Zur Kennzeichnung dieser drei Stellen seien folgende Analysen ange- 
führt: 
Tabelle 1. Die Tschatschinka (1926). 




























































Tempe- Tempe- Freies Gebun- |Halbge- | Oxy- L Ks 

pa ratur CO, in | denes | bunde- | Fes O, |dierbar- | CaO in | 

Datum derLuft des Pu mg pro CO, in | nes CO,| in mg | keit in | mg pro | 

in°C Wassers 11 mg pro | in mg | pro1l | mg 0, 11 | 

in°C il pro 11 | pro 11 
os. VI. | 17 | — [sale |o72|o72 | 12 | 57 ie À ein Géo 
2. VO. 25 19 8,3 _ 59,4 |116,0 1,1 | 44 | 104 a 
8. VIL| 19 is |80| 13 | 99,8 | 998 | 1,2 | 28 92 || 9 
ıs.vı.| 22 | 16 Is2| 22 | 96,3 | 96,3 | 09 | 36 | 96 | Einzelne Fi: 
den inmitten 
der Büschel 
von Melosira 
« “4 
27. VIL| 20 | 16 |80| 26 | 968 | 968 | 0,5 [102 | 48 || a sl 
QVIIL| — — |sıl 22 | 946 | 94,6 | 04 | 1,7 86 |", 
8 t- 
2o.vill| — | 17 |82| 26 | 968] 968 | 0,5 | 38 | 98 || “Make Bot 
12.1X.| 13 9 | 80] 35 Ins [1108 | 0,5 | 30 | 100 | 2. Va 
10. X. 11 Ss 8,0 | 4,4 |114,4 |114,4 1,2 2,5 49 Kein Ödogo- 
nium 
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Tabelle 2. Der Damm des Teiches Arkhangelsky. 1926. 




















É _ | Tempe- : Gebun- | Halbge- Oxy- 
2 ratur get denes | bunde- | Fez:O, |dierbar-| CaO in 
Datum der Luft des Pu I en CO. in |nes COg| in mg | keit in | mg pro 
in °C Wassers 11 mg pro | in mg | pro1l | mgO 11 
in °C 11 pro1l proil 
25. VI. -- — 8,0 | 1,3 49,7 | 49,7 | 0,5 10,3 68 
9. VIL. 15 17 7,9 | 2,2 57,6 | 57,6 | 0,2 10,8 62 | Odogonium 
21.25 _ _ 8,2 | 2,6 76,5 | 76,5 | 0,4 7,9 40 vorhanden 
10. X. 9 6 7,9| 2,6 151,3 |151,3 | 0,14 8,3 38 
Tabelle 3. Der erste Tümpel des Moskwaufers. 
db _ | Tempe- = Gebun- | Halbge- Oxy- 
— ratur pa denes | bunde- | Fe, 0; |dierbar- | CaO in 
Datum der Lutt | des Pu newts CO; in |nesCO, | in mg | keit in | mg pro 
pes °C Wassers 11 mg pro | in mg | pro11 | mg QO, 11 
in °C 11 pro 11 pro 11 
15. IX. 15 14 9,7 — 26 3,9 0,29 | 12,1 29 | Ödogonium- 
25. IX. 11 13 9,8 — 20 8,8 0,16 | 13,0 13 Fäden mit 
1.5, 12 13 94); — 29 7,0 0,1 13,5 15 | Oosporen 
Der zweite Tümpel des Moskwaufers. 

— .. Odogonium- 
15.1X.| 15 14 [961 — | 36 | 101 | 029] 49 | 35 | ou 
25.IX.| 1 13 |97| — | 29 | 1,3 | o16 | 92 | 19 en 
25. LA. , ’ , ie i | Oosporen 

1x. | 12 | 13 |97/ — | 30 | 13 [or | 60] 19 | Fäden 

| mit Oosporen 
































Wie aus Tabelle 1-—3 ersichtlich, ist O. capillare ein Bewohner der Ge- 
wässer mit schwachem Eisengehalt, was USPENSKY in seiner Arbeit ,, Das 
Eisen als Faktor für die Verbreitung niederer Wasserpflanzen‘ schon 
hervorgehoben hat. ©. capillare gedeiht gut nur, wenn die Konzentration 
von Fe:0; 0,5 mg pro 1 | nicht übersteigt. Sobald die Eisenkonzentration 
optimal ist, geht das Wachstum von O. capillare in sehr schnellem Tempo 
vor sich. Wenn wir am 18. Juli nur einzelne 5—10 cm lange Fäden nach- 
weisen konnten, waren am 27. Juli schon große Büschel bis 2 m lang vor- 
handen. Nach einer Erhöhung des Eisengehalts, bei unbedeutender 
Oxydierbarkeit, ist ein Verschwinden von O.capillare zu beobachten. 

Sonstige bei der Wasseranalyse in Betracht gezogene Faktoren konn- 
ten schwerlich einen bedeutenden Einfluß auf die Entwicklung der Alge 
ausüben. Wie aus der Wasseranalyse des Teiches Arkhangelsky und der 
Tschatschinka zu ersehen ist, schwankt der p,-Gehalt während der Vege- 
tationsperiode nur um 0,4, was sicherlich auf das Wachstum von ©. capil- 
lare keinen Einfluß haben kann. Der Gehalt an CaO schwankt zwischen 
38 und 48 mg pro Liter. Entsprechende Schwankungen im Wachstum 
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der Algen sind aber nicht festzustellen. Es folgt daraus, daß das Eisen 
der einzige Faktor ist, der das Vorhandensein von O. capillare in den be- 
treffenden Gewässern bedingt, was auch die weiteren Laboratoriums- 
versuche vollkommen bestätigt haben. 

Für diese Versuche wurde ©. capillare zu einer algologisch reinen 
Kultur in folgender Weise isoliert. Während der mächtigen Entwicklung 
von QO. capillare in der Tschatschinka, wo es lange Büschel bildete, 
welche, von fremden Algen beinahe völlig frei, mit dem Strome schwam- 
men, wurde eine gewisse Anzahl der Fäden sorgfältig gewaschen und in 
Bunsengläser mit der Nährlösung I von Uspensky (E. E. Uspensky 
u. W. J. USPENSKAJA 1925) gebracht. Eisen in Form von Fe,(SO,); 
wurde im Verhältnis von 0,4—-0,5 mg pro 11 hinzugefügt. Die Ge- 
fäße wurden mit Glasplatten bedeckt und an ein Fenster hingestellt. 
Alle 1—2 Wochen wurde im Sommer das Medium gewechselt. In der 
oben erwähnten Nährlösung wuchs ©. capillare so gut. daß es die Ent- 
wicklung aller sonstigen Algen unterdrückte, die zufällig in eine solche 
Kultur geraten waren. 

Aus diesen Grundkulturen konnten wir ganz leicht, nach der ersten 
Aussaat eine algologisch vollkommen reine Kultur bekommen, indem wir 
einzelne Fäden absonderten und in eine sterile Lösung verpflanzten. 


I. Ungeschlechtliche Fortpflanzung. 
a) Die Bildungsbedingungen. 

Die Bedingungen der Zoosporenbildung hat Kress bei zwei Oedo- 
gonium-Arten untersucht, ©. diplandrium Juranyı und O. capıllare 
Krz. Die Ergebnisse stimmten für beide Arten nicht ganz überein. 
Ersteres bildet seine Zoosporen in Dunkelheit in bestimmten Konzentra- 
tionen von Rohrzucker und sowohl beim Übergange von niedrigerer zu 
höherer Temperatur, wie auch beim Verpflanzen aus fließendem in 
stehendes Wasser. Für ©. capillare gelten nur die ersten zwei Bedin- 
gungen, d. h. es bildet seine Zoosporen in Dunkelheit und in Rohrzucker- 
lösungen. Nach den Angaben von Kress schreitet weder O. capillare 
noch ©. diplandrum in fließendem Wasser zu Zoosporenbildung. 

Nach meinen Beobachtungen ähnelt ©. capillare in der Zoosporen- 
bildung dem ©. diplandrum etwas mehr, als KLEBS gefunden hat. Sowohl 
QO. capillare wie auch O. diplandrum sind fähig, beim Verpflanzen aus 
fließendem in stehendes Wasser unter gewissen Umständen Zoosporen zu 
bilden. Zu wiederholten Malen konnte ich im Sommer bei O. capillare 
reichliche Zoosporenbildung beobachten, nachdem es aus der Tscha- 
tschinka in hinreichender Menge in ein gewöhnliches biologisches Zy- 
linderglas gesammelt und darin bis zum nächsten Morgen belassen 
worden war. Die Zoosporenbildung war sogar so reichlich, daß die 
meisten Fäden restlos in Zoosporen zerfielen, die sich in Form eines 
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grünen Überzuges an der Wasseroberfläche auf den dem Lichte zuge- 
wendeten Wänden des Glases sammelten. Bei Übertragung einer nur 
sehr geringen Anzahl Algenfäden in das mit Wasser gefüllte Glas ist die 
Zoosporenbildung dagegen nur sehr schwach und erfolgt erst nach langem 
Stehen an einem Nordfenster. Eine nur schwache Zoosporenbildung 
wurde auch beobachtet, wenn das Material im Spätherbst aus demselben 
Gewässer geholt worden war. 

Zoosporenbildung beim Verpflanzen aus fließendem in stehendes 
Wasser wird auch von ZIMMERMANN (1892) und FritscH (1902) für ©. 
stagnale KTz. und O. calcareum CLEVE angegeben. 

Über Zoosporenbildung in fließendem Wasser habe ich Beobach- 
tungen an ©. capillare in der Natur gemacht. In eine kleine in der Tschat- 
schinka angelegte Bucht, die mit dem Bach durch einen engen Kanal 
verbunden war, wurden aus ersterer Büschel von O. capillare verpflanzt, 
und inmitten derselben eine gläserne Platte senkrecht zum Boden be- 
festigt. Nach zwei Tagen waren die beiden Seiten der Platte mit Zo- 
osporen reichlich bedeckt. Nach einigen Tagen wurde der Versuch wie- 
derholt; dabei wurde aber eine gleiche Platte diesmal auch in der Tscha- 
tschinka inmitten der am üppigsten wachsenden Büschel von O. capillare 
senkrecht zum Boden und Strome gestellt. Als die beiden Platten nach 
zwei Tagen herausgenommen waren, gaben sie ein deutliches Bild der 
Anzahl von Zoosporen, welche in fließendem und in stehendem Wasser 
gebildet wurden. Die aus der Bucht genommene Platte war genau so 
üppig mit Zoosporen bedeckt wie das erste Mal, während nur einzelne 
Zoosporen auf der aus der Tschatschinka stammenden Platte zu be- 
merken waren. 

Wenn wir annehmen, daß ein Teil der Zoosporen in fließendem Wasser 
vom Strome fortgespült wurde, so müßte doch eine große Anzahl von ihnen 
in den Fäden stecken geblieben sein, denn die Platte stand, wie gesagt, 
mitten in den am dichtesten verflochtenen Algenfäden. Daraus folgt, daß 
Zoosporen in fließendem Wasser zwar gebildet werden, doch nur in viel 
schwächerem Maße als in stehendem Wasser. Unter den sonstigen Fak- 
toren, die KLEBs als die Zoosporenbildung stimulierende bezeichnet, ver- 
dient der Lichtabschluß die meiste Beachtung. Nach ihm werden Zo- 
osporen nur in Dunkelheit reichlich gebildet. Im Licht bilden sie sich 
überhaupt nicht oder nur in geringer Anzahl. Diese Angaben von KLEBS 
kann ich vollkommen bestätigen. Von zwei Kolben mit der üblichen 
Nährlösung einer ungefähr gleichen Anzahl Fäden von O. capillare 
stellte ich einen an das Fenster, den anderen unter eine schwarze Glocke 
daneben: stets konnte ich schnellere und reichlichere Zoosporenbildung 
in letzterem beobachten. Die Untersuchung der Reaktion des Mediums 
zeigte stets eine gewisse Ansäuerung im nicht beleuchteten Kolben, die 
nur durch die bei Lichtabschluß angehäufte Kohlensäure entstanden sein 
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konnte. Da auch dies mich auf die Vermutung brachte, daß die Kohlen- 
säure für die Zoosporenbildung von Bedeutung sein könnte, stellte ich 
einen Versuch in Exsikkatoren an, in welche, ohne den Gasdruck zu er- 
höhen, eine bestimmte Menge Kohlensäure eingeleitet wurde. 


Eine mit Wasser gefüllte Wasserflasche A, die mit einer zweiten leeren B ver- 
bunden ist, wird durch das Rohr a an eine Kohlensäurebombe angeschlossen. 
Nachdem A mit dem Gas bis zur Hälfte gefüllt ist, wird der Quetschhahn a, ge- 
schlossen, b bleibt eine Zeitlang offen, bis der Kohlensäuredruck in A mit dem 
Außendruck ausgeglichen ist. Sodann wird A durch das Glasrohr a mit dem 


2 
2 a 2 


hes 








c 
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Exsikkator C verbunden, der Quetschhahn c geöffnet und in den Trichter D 
ebensoviel Kubikzentimeter Wasser eingegossen, als Kohlensäure in den Exsik- 
kator zu verabfolgen ist. Darauf läßt man durch das Rohr e aus dem Exsikkator 
dieselbe Wassermenge, die in A durch den Trichter eingezogen war, ausfließen. 
Damit ist die Überführung des Gases beendet, und die Quetschhähne c und « 
werden geschlossen. 

Vor dem Einleiten des CO, in die Exsikkatoren, wurden Doppelschalen mit 
der Nährlösung I von USPENSKY und dem üblichen Zusatz von Fe eingestellt. 
In jede Schale gelangte ein 2cm langer Faden von O. capülare. Das Material 
stammt von einer aus einem einzigen Faden erzogenen Kultur. 


Die vor und nach dem Versuch in der Nährlösung vorhandene CO,- 
Menge wurde durch Titrieren bestimmt. Die Versuche wurden im Lichte 
ausgeführt (Tabelle 4). 








Tabelle 4. 
Exsikkator per kong PRE Prec À ee. gt p pry = fees 
Nr. ten CO, weil in mg | CO, in mg CO, ” 2em langen 
in % pro 11 pro 11 Faden 
I 0 3,52 10,12 10,12 23,76 7,3 — 
u 0,5 9,68 10,56 10,56 30,80 6,4 3 
IT 1 19,52 13,20 13,20 45,92 6,1 9 
IV 3 53,84 14,48 14,48 74,80 5,4 Der ganze 
Faden zu 
Zoosporen 
zerfallen 
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Tabelle 4 zeigt, daß die Anzahl der Zoosporen parallel der Menge des 
eingeführten CO, steigt. Ein Zusatz von 3% und 5% Kohlensäure hatte 
einen restlosen Zerfall der Fäden in Zoosporen zur Folge; doch wirkten 
diese hohen CO,-Gaben offenbar auf die Zoosporen selbst ungünstig, denn 
die meisten unter ihnen hatten ein abnormes Aussehen, sie bildeten keine 
Cilien, waren amoebenartig und blieben nach dem Austritt aus der Mutter- 
zelle neben dieser liegen. Ihr Aussehen erinnert an die von FRITSCH in 
einer 2%igen Rohrzuckerlösung erhaltenen Zoosporen von ©. vaucherii 
und ©. capillare. 

Dieser Versuch wies darauf hin, daß die Zoosporenbildung in keiner 
Beziehung zur Beleuchtung steht, sondern nur von der CO,-Konzentration 
abhängt. Dies wurde durch weitere Versuche in Exsikkatoren geprüft, 
auf deren Boden zur Entfernung des CO, Natronkalk gelangte. Nähr- 
lösung und Material blieben dieselben wie vorher. Die Exsikkatoren wur- 
den an ein Fenster gestellt, der eine unter einer schwarzen Glocke, der 
andere am Licht belassen. Die Kontrollschalen wurden denselben Be- 
dingungen unterworfen, befanden sich aber außerhalb der Exsikkatoren 
(Tabelle 5). 


Tabelle 5. Versuchsbeginn 6. Januar, Schluß 10. Januar. 





z Freies CO. Gebundenes | Halbgebun- 
Kolben i » in mg CO, in mg \denes CO; in 
Nr Bedingungen Ergebnis ı mg 2 £ 2 Pu 
ii pro 1 1 pro 1 1 mg pro 11 





1 Im Licht, im Exsik- Keine Zoo- 


kator mit Kalk sporen = 5,28 4,40 8,3 
2 In Dunkelheit, im 
Exsikkator mit Kalk dasselbe 1,32 7,04 7,04 7,3 
3 Im Licht außerhalb 
des Exsikkators > 3,08 6,16 | 6,16 7,1 
4 InDunkelheit auBer- Zoosporen 
halb des Exsikkators vorhanden 4,84 6,16 | 6,16 7,0 


Zoosporen werden also in den mit Kalk versehenen Exsikkatoren 
weder im Lichte noch in der Dunkelheit gebildet. Selbst nach einem 
Monat waren in den Schalen 1 und 2 keine Zoosporen zu finden. Daraus 
folgt, daß nicht der Lichtentzug, sondern die CO,-Konzentration für die 
Zoosporenbildung von Bedeutung ist. Ohne hinreichende CO,-Mengen 
bildeten sich Zoosporen überhaupt nicht. 

Es fragt sich, ob die Förderung der Zoosporenbildung durch gebun- 
dene oder freie Kohlensäure erfolgt. Schon Tabelle 5 zeigt uns, daß die 
Konzentration des gebundenen CO, in den Kolben 3 und 4 gleich sind; 
Zoosporenbildung aber ist nur in Kolben 4 festgestellt worden, in welcher 
freies CO, in etwas größerer Menge vorhanden war als in Kolben 3. So 
gelangte ich zu der Vermutung. daß freie Kohlensäure für die Zoosporen- 


Planta Bd, 12. 20b 
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bildung entscheidend ist, was durch einen Versuch mit Nährlösungen von 
erhöhtem Gehalt an gebundenem CO, bestätigt wurde (Tabelle 6). 


Tabelle 6. Beginn des Versuches 5. März, Schluß 9. Oktober. 














Nährlösung Versuchsbedingungen Ergebnis 
Im Licht, in einem Exsikkator|Keine Zoosporen 
mit Kalk 
Nr. I, von UspEnskY In Dunkelheit, in einem Exsik- dasselbe 
ie re 7,0 kator mit Kalk 
- ES aa 4,3| Im Licht, ohne Exsikkator |Einzelne  Zoo- 
"| gebundene. . . . . 11,0 sporen 
In Dunkelheit, ohne Ex- |Zoosporen in 
sikkator großer Menge 
Nr. I, von Usrensky, alkali-|Im Licht, in einem Exsikkator| Keine Zoosporen 
siert durch einen Zusatz von mit Kalk 
1/ N. Na,CO, In Dunkelheit, in einem Ex- dasselbe 
Te ie 8,3 sikkator mit Kalk 
gebundene. . . . . 21,1| Im Licht ohne Exsikkator £ 
co, “halbgebundene . . „ 16,7 |In Dunkelheit, ohne Exsikkator a 
RES 0,0 
Nr. III von Uspensky! Wie in der vorhergehenden|Nirgends Zoo- 
Mamie es +9 8,3 Serie sporen 
gebundene. . . . . 51,2 
CO,’ halbgebundene . 46,9 
a er 0,0 








Die obigen Versuche, welche die Bedeutung von Kohlensäure für 
Zoosporenbildung beweisen, lassen uns die intensive Zoosporenbildung 
in stehenden und ihr Ausbleiben in schnell fließenden Gewässern ver- 
stehen. Die reichlich vorhandene Alge steigert in stehenden Gewässern 
nachts den Kohlensäuregehalt, während in fließendem, hinreichend ge- 
puffertem Wasser eine solche Steigerung nicht stattfinden kann, da die 
von der Alge ausgeatmete Kohlensäure sogleich gebunden und vom 
Strome fortgespült wird. Der CO,-Gehalt eines fließenden, sehr harten 
Wassers reicht also zur Zoosporenbildung nicht aus. Eine ähnliche 
Deutung läßt auch der Fall zu, wo O. capillare im Sommer aus der 
Tschatschinka ins Laboratorium gebracht wurde. In dem dazu ver- 
wandten Gefäße stieg in der Nacht die CO,-Menge hoch genug, um Zo- 
osporenbildung zu induzieren. Holt man aber das Material aus der 
Tschatschinka im Spätherbst, so nimmt, wie bereits hervorgehoben, 
die Intensität der Zoosporenbildung ab. Diese Erscheinung zeigte sich 

1 Die Nährlösung III von Usrensky wird folgenderweise vorbereitet: 
MgO(17 mgr) und CaO(50 mgr) werden in 1000 ccm destilliertem Wasser gelöst. 
Darauf werden folgende Salze zugesetzt: 0,4 cem 5% MgSO,; 0,5 cem liges 
Ca(NO,)o; und 0,5 ccm 1%iges KH, PO,. 
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noch ausgesprochener an Material, das vom Damme Arkhangelsky 
stammte, wo das Wasser weniger gepuffert ist als in der Tschatschinka. 
Die Abnahme der Zoosporenbildung erklärt sich hier dadurch, daß mit ab- 
nehmender Temperatur die Löslichkeit der Kohlensäure steigt, die Alge 
sich aber allmählich an Kohlensäure gewöhnt und infolgedessen an- 
fängt, schwach auf sie zu reagieren. 

Allem Anschein nach hatte KLess mit der soeben beschriebenen Er- 
scheinung zu tun, als er von ©. capillare, das er im Spätherbst ge- 
sammelt und aus fließendem in stehendes Wasser versetzt hatte, keine 
Zoosporen erhielt. Man muß also, wenn man Zoosporen erhalten will, den 
Kohlensäuregehalt des Mediums berücksichtigen, aus welchem die Algen 
zu diesem Zwecke geholt werden. 

Rohrzuckerlösungen und Temperaturerhöhung, welche nach den An- 
gaben von KLEBs die Zoosporenbildung ebenfalls stimulieren, habe ich 
leider nicht experimentell geprüft. Versuche mit Rohrzucker konnten 
nicht angestellt werden, da ich über bakterienfreie Kulturen nicht ver- 
fügte. Die unter diesen Umständen unvermeidlichen bakteriellen Vor- 
gänge hätten das Versuchsbild verwickelt und die wahren Ursachen der 
Zoosporenbildung verschleiert. KELBs, der ebensowenig über bakterien- 
reine Kulturen verfügte, schreibt die fördernde Wirkung des Rohr- 
zuckers dem osmotischen Drucke zu, eine Erklärung, die später durch 
FREUNDs (1908) Versuche widerlegt worden ist. Was die Zoosporen- 
bildung beim Übertragen aus niedrigerer in höhere Temperatur anbe- 
langt, kann sie durch die CO,-Wirkung vollkommen erklärt werden. Bei 
einer Temperaturerhöhung .steigt die allgemeine Lebenstätigkeit der 
Zelle und somit wächst auch die Stärke der Atmung. Während also die 
im umgebenden Medium gelöste Kohlensäuremenge bei einer höheren 
Temperatur klein ist, die Zelle aber erzeugt eine größere Menge dieses 
Stoffes, und da ferner CO, in warmem Wasser weniger löslich ist, so ver- 
liert die Zelle weniger davon. Die Zelle häuft also im Inneren Kohlen- 
säure an, welche eben die Zoosporenbildung hervorruft. 

Man sieht also, daß fast alle Fälle, in denen nach den Angaben von 
KLEBs eine reichliche Zoosporenbildung stattfindet, auf die Wirkung von 
CO, zurückgeführt werden können. In welcher Weise wirkt nun CO, auf 
die Zelle? Ist die Wirkung eine unmittelbare, oder ruft sie die Bildung der 
Zoospore durch Ansäuerung des äußeren und inneren Medium hervor? 
Diese Fragen bleiben vorläufig offen. Versuche mit Phosphatmischungen, 
die zur Grundnährlösung bis zur Erreichung einer 1/,, m-Konzentration 
zugefügt waren, zeigen jedoch, daß das p, des äußeren Mediums keine be- 
merkbare Wirkung auf die Zoosporenbildung ausübt!. Es gelang mir 


1 Es waren je zwei Kulturen mit folgenden p,-Werten angesetzt worden: 
5,2—5,4—5,7—5,9—6,3—6,6—6,9. Versuchsdauer 12. bis 20. Mai. Ergebnis: 
Nirgends Zoosporen. 
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aber nicht, die Veränderung der Reaktion des inneren Mediums innerhalb 
der Zelle bei einer Erhöhung des CO,-Gehalts zu untersuchen, denn das 
Chromatophor erlaubte nicht, eine Vitalfärbung nach RHODE und ATKINs 
anzuwenden. 

b) Cytologie. 

Das Material für cytologische Untersuchungen wurde den Kulturen 
entnommen, die mit einem Zusatz von 2% CO, bereichert, im Exsikkator 
standen. Als Fixierungsmittel wurde anfangs die schwache FLEMMING- 
sche Lösung gebraucht. Das Material wurde mit Eisenhämatoxylin 
nach HEIDENHAIN gefärbt, durch Alkohol entwässert und in vene- 
zianischen Terpentin eingeschlossen. Die auf diese Weise angefertigten 
Präparate zeigten Bilder ähnlich denen, die STRASBURGER (1892) seiner 
Zeit für die Zoosporenbildung bei Oedonium sp. beschrieben hatte, die 
Blepharoplasten allein ausgenommen, die e. als winzige Körnchen am 
Grunde des Cilienkränzchens beschrieben hatte. Derartige Körnchen 
gelang es mir nicht zu entdecken. Bei der obenerwähnten Fixierung 

vermochte ich auch den ringförmigen Blepharo- 
plasten nicht zu erblicken, welchen Davıs (1908) 
für Derbesia beschrieben hatte, da er annahm, daß 
Oedogonium einen ebensolchen besitzen mußte, 
denn die Zoosporen des letzteren sind denen der 
“ Derbesia vollkommen ähnlich. Erst als ich das Ma- 
terial mit FLemmınGscher Flüssigkeit von doppel- 
tem Gehalt an Osmiumsäure fixiert hatte, gelang 
es mir, an der Basis der Cilien (Abb. 1) den von 
Abb. 1. Zoospore. Davis vermuteten Blephoraplasten ziemlich deut- 

lich zu erkennen. 

Bei den weiteren Untersuchungen wandte ich die Osmiumsäure an, 
welche die deutlichsten Bilder ergab. Nachdem das Material durch die 
Fremminssche Flüssigkeit mit normalem Osmiumsäuregehalt oder mit 
Davisscher Flüssigkeit, in welcher Seewasser durch destilliertes Wasser 
ersetzt war, fixiert und mit Wasser gewaschen worden war, wurde es in 
eine 2%ige Lösung von Osmiumsäure für 4—5 Tage bei 25° C im Thermo- 
staten übergeführt. Es verblieb in der Osmiumsäurelösung noch 1—2 Tage 
bei gewöhnlicher Temperatur, worauf es mit Wasser sorgfältig gewaschen 
und zur Entfernung der Schwärzung mit einer 3%igen Lösung von 
Wasserstoffsuperoxyd behandelt wurde. Die weitere Einbettung in 
Paraffin geschah in der üblichen Weise. Die 2—8 x dicken Mikrotom- 
schnitte wurden mit Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN gefärbt und in 
Kanadabalsam eingeschlossen. 

In der Regel liegt der Kern einer vegetativen Zelle von O. capillare 
in der Wandschicht des Protoplasmas und hat eine rundliche Form. 
Vor der Zoosporenbildung aber wandert er allmählich in die Mitte der 
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Zelle und wird birnenförmig, indem er sich mit seinem spinaleren, in- 
tensiv färbbaren Ende an die Außenschichten des Protoplasmas an- 
heftet, während der breitere Kernteil nach der Mitte der Zelle (Ab- 





Abb. 2a, b. Wanderung des Kernes von der Protopl ischicht zur Zellmitte der sich 
entwickelnden Zoospore (2b: oberer Teil der Zelle.) 





bildg. 2a, b) gerichtet ist. Nach dem Inneren der Zelle wandernd, zieht 
der Kern die Außenschichten des Protoplasmas mit sich. Wenn wir auf 
diesem Stadium seinen Anheftungspunkt betrachten, so haben wir das in 
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Abb. 3. Spaltenbildung in der PI B hicht der sich entwickelnden Zoospore. 





Abb. 3 dargestellte Bild vor Augen. An der Stelle, wo der Kern die AuBen- 
schicht des Protoplasmas nach sich gezogen hat, ist eine Spalte gebildet 
worden, deren Ränder von dichterem Protoplasma umgeben sind. Betrach- 


ten wir eine derartige Spalte im Querschnitt, so = 
wird ihr Zusammenhang mit dem Kern vollkom- M 
men handgreiflich. In Abb. 4 sehen wir, wie der DE, : 
Kern, indem er in das Innere der Zelle hinein- ÿ 6 


hängt, das Protoplasma an der Befestigungsstelle 
nach sich gezogen hat, indem er eine schmale 
Rinde nach der Mitte der Zelle bildete. Auf den 
späteren Stadien verliert der Kern den Zusam- FI en des — = 
menhang mit der AuBenschicht des Protoplas- zZellmitte der sich entwickelnden 
mas, indem er seine übliche rundliche Form an- 7°0spore (oberer Teil der Zeile). 
nimmt. Währenddessen verschwindet auch die Spalte, an deren Stelle eine 
gleichmäßige Vertiefung mit dichtem Protoplasma erscheint. Von oben 


betrachtet, sieht das letztere wie eine rundliche Zone und im Querschnitt 














Kerne ist ein Stück des dichten 
plasmas sichtbar. 





Abb. 6. 





Abb.9. Zoospore in der Mutterzelle. 
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wie ein Halbmond aus; es enthält keinen Chromatophor (Abb. 5). Entlang 
dem Rande dieser Zone befindet sich der Blepharoplast, welcher im Quer- 
schnitt kleinen stark gefärbten Körnchen gleicht. Wenn wir ihn von oben 


betrachten, hat er die vollkommen regel- 
mäßige Form eines Ringes (Abb. 6,7). Die- 
ser Ring bleibt auf den späteren Stadien 
unversehrt, wodurch er sich von dem ana- 
logen Ring bei Derbesia unterscheidet, wo 
der Ring sich durch Spaltung verdoppelt. 
Im nächsten Stadium bildet sich im Zen- 


Abb. 5. Bildung der Zoospore. Überdem trum der obenerwähnten Zone des dichten 
Proto- 


Protoplasmas anstatt einer Höhlung eine 
kleine Anschwellung, deren Mitte sich 


schwächer als die Ränder färbt (Abb. 8). Auf diesem Stadium bewahrt 
der Protoplast der Zelle noch seine ursprüngliche Form. Bald aber be- 





Abb. 7. Abb.8. 
Abb. 6, 7. Blepharoplastenring von obeu. Bildung der Zoospore. 


ginnt er sich kugelig oder etwas länglich abzurunden, und wir haben eine 
zum Austritt bereite Zoospore vor uns (Abb. 9) mit schon recht gut sicht- 


baren Cilien, die vom Blepharoplasten aus- 
gehen. Auf welche Weise aber entsteht der 
Blepharoplast, und welchen Ursprung hat er? 
Bei Derbesia fand Davıs, daß er aus kleinen 
Körnchen entstand, die sich um den Kern 
bildeten. Diese Körnchen bewegen sich in 


. der Richtung nach der Stätte des späteren 


Blepharoplasten zu, um dort einen rosen- 


/ kranzartigen Ring zu bilden. Auf späteren 


Stadien fließen die Kérnchen zusammen, der 
Ring wird kontinuierlich und spaltet sich wei- 
terhin, wie erwähnt, in zwei Ringe auf. Nach 
den Angaben von Davis liegt der Blepharo- 
plast innerhalb der Außenschichten des Pro- 


toplasmas, ist aber seiner Entstehung nach durchaus nicht nur eine 
Bildung der letzteren. Trotz der großen Anzahl der von mir durchge- 
sehenen Präparate konnte ich keine der Bildung des Blepharoplastes vor- 
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angehenden besonderen Einschlüsse in dem den Kern umgebenden Plasma 
beobachten. Wenn eine kleine Anzahl mit Hämatoxylin färbbare Körner 
sich jedoch um den Kern sehen ließ, so waren sie denen vollkommen 
ähnlich, die im Protoplasma der ganzen Zelle verstreut vorkamen. Nach 
meinen Beobachtungen ist der Blepharoplast bei O. capillare auch keine 
innerhalb des Protoplasmas entstehende Bildung; er liegt vielmehr immer 
auf der Oberfläche des Protoplasten und entsteht allem Anschein nach 
aus einer Verdickung der Außenschicht desselben. Diese oberflächliche 
Lagerung des Blepharoplasts tritt sehr gut zutage, wenn man ihn von 
der Seite betrachtet, wie dies Abb. 10 zeigt, wo er wie ein Band aussieht, 
oberhalb dessen ane Protoplasmaschicht mehr zu erblicken ist. 
Der Anfang der Blepharoplasten- 

bildung geschieht wahrscheinlich im 





Abb. 10. Seitenansicht eines Blepharoplasten. Abb. 11. Lagerung des Blepharoplasten am 
Rande des sich verbreiternden Spaltes. 

Moment der Wanderung des Kernes nach der Mitte der Zelle zu und des 
Auftretens der obenbeschriebenen Spalte. Die Ränder dieser sind, wie 
schon erwähnt, von dichterem Protoplasma umgeben. Eben dann wird, 
wie ich annehme, der Grund zur Bildung des Blepharoplasten gelegt. 
Auf einem späteren Stadium wird die Spalte breiter, und an ihrem 
Rande erscheint ein vorläufig nur schwach ausgesprochener, aber sich 
bereits stärker als das übrige Protoplasma färbender Streifen (Abb. 11), 
der den werdenden Blepharoplasten darstellt. Je breiter die Spalte, 
desto gleichmäßiger tief wird ihr Grund, indem er gerade jene obener- 
wähnte Zone dichten chromatophorenfreien Protoplasmas bildet. 

Wie aus dem oben gesagten hervorgeht, steht die Bildung des Ble- 
pharoplastes zu den Zentrosomen in keiner Beziehung, wie das BELAJEFF 
(1894), IKENO (1904) und HIRASE (1898) angenommen haben, denn eine 
Kernteilung geht hier der Zoosporenbildung nicht vorher, und es kamen 
auch im ganzen Entwicklungszyklus von O. capillare Zentrosomen in der 
Regel bei der Kernteilung nicht zum Vorschein. Vielmehr scheint der 
Blepharoplast bei O. capillare eine Verdickung der Hautschicht zu sein, 
wie es auch STRASBURGER (1892) und MoTTIER (1904) vermutet haben, als 
sie die Blepharoplastenbildung an Spermien und Zoosporen beobachteten. 


II. Zoosporenkeimung. 
Bei O. capillare, wie auch bei sonstigen von Hırn (1900), STRAS- 
BURGER (1892), KLegs (1896) und PRINGSHEIM (1858) behandelte Arten 
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dieser Gattung kommen die Zoosporen aus der Mutterzelle mit einer 
farblosen Blase umgeben heraus, die schnell zerfließt und so die Zo- 
osporen frei läßt. Unter günstigen Umständen bewegt sich die befreite 
Zoospore ziemlich lange. Ich habe Gelegenheit gehabt, in einem herab- 
hängenden Tropfen Bewegungen einer Zoospore zu beobachten, die über 
48 Stunden andauerten. Unter ungünstigen Verhältnissen, wenn der 
Tropfen austrocknet oder auf ein nicht vollkommen reines Glas ge- 
bracht war, keimt die Zoospore in einer halben Stunde. Vor der Keimung 
kommt sie zur Ruhe und wirft ihr Cilienkränzchen ab. Dieses Abwerfen 
kann man gut beobachten, wenn man die Zoospore mit einer schwachen 
Methylenblaulösung färbt. Dabei fällt nicht das ganze Kränzchen auf 
einmal ab, sondern allmählich eine Cilie nach der anderen. 

Eine Zoospore keimt mit ihrem vorderen Ende, indem sie ein langes 
farbloses Auswuchsrhizoid bildet, falls sie keine Möglichkeit gefunden 
hat, sich irgendwo zu befestigen. Wenn der Auswuchs aber an irgend- 
einem Substrat anhaftet, so bildet er einen scheibenförmigen, stark ein- 
geschnittenen diskusförmigen Sauger. Die Membran der Rhizoidspitze 
(0. capillare) und der Diskuslappen werden, wie PRINGSHEIM (1858), 
WILLE (1887) und Frrrscx (1903) bereits für andere Arten der Gattung 
hervorgehoben haben, schleimig, was allem Anschein nach, zum An- 
kleben des Keims an das Substrat dient. Es kommt sehr häufig vor, daß 
eine gekeimte Zoospore von ©. capillare an ihrem unteren Ende, an der 
Stelle, wo sie in einen Sauger oder in einen Rhizoiden hinübergeht, einen 
braunen Ring aufweist. Fritsch (1905) hat einen ähnlichen Ring an 
O. cardiacum beschrieben, den er als charakteristisch für diese Spezies 
ansieht, und deren Ausbildung er durch eine Ausscheidung von Eisenoxyd 
oder Eisenoxydsalzen an der betreffenden Stelle erklärt. Ich stimme voll- 
kommen hinsichtlich des Ursprunges des Ringes Frirscus Annahme zu, 
glaube jedoch nicht, daß seine Ausbildung für O. capillare typisch ist, 
da diese Erscheinung durchaus nicht immer beobachtet wird und unter 
gewissen Umständen durch Zugabe einer überschüssigen Menge Fe zur 
Kultur hervorgerufen werden kann. 

Die obigen Beobachtungen über Zoosporenkeimung habe ich an 
lebendem Material gemacht. Zur Untersuchung des Blepharoplasten 
mit Rücksicht auf die Zoosporenkeimung hatte ich dieselben Methoden 
des Fixierens, Färbens und Osmierens anzuwenden wie bei der Zoosporen- 
bildung. 

Nachdem eine Zoospore ihr Cilienkränzchen abgeworfen und auf dem 
Vorderende einen kleinen Auswuchs gebildet hat, erscheinen im Blepha- 
roplasten, der an der Basis des Auswuchses liegt, kaum bemerkbare Quer- 
spalten, die den Blepharoplasten in Segmente (Abb. 12) zerteilen. Auf dem 
nächsten Stadium, nachdem die Zoospore sich schon in eine stark in die 
Länge ausgedehnte Zelle mit einem gut entwickelten Rhizoid verwandelt 
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hat, wird die Zerteilung des Blepharoplasten in gesonderte Segmente 
augenfälliger (Abb. 13). Gleichzeitig wird auch die regelmäßige kreis- 
förmige Lagerung der Segmente zerstört. In Abb. 14 ist ein späteres 
noch einzelliges Keimungsstadium von O. capillare dargestellt. Die 
Blepharoplastensegmente sind hier etwas dünner geworden und liegen 





schon bedeutend weiter voneinander entfernt; nur eine schwache Andeu- 
tung der ringförmigen Lagerung der Segmente ist erhalten. In zwei- 
zelligen Keimlingen an O. capillare gelingt es nicht mehr, irgendwelche 
Spuren des ehemaligen Blepharoplasten zu entdecken und auch nicht 
festzustellen, auf welche Weise das endgültige Verschwinden des Ble- 
pharoplasten zustande kommt. 


III. Geschlechtliche Fortpflanzung. 
a) Die Bedingungen. 

Oosporenbildung findet bei O. capillare nur in stehendem Wasser 
statt. Im Lauf derSommerperioden 1925—1928 gelang es mir nicht ein 
einziges Mal, an irgendwelchen Standorten in der Tschatschinka Ge- 
schlechtsorgane festzustellen. Oosporen wurden in großer Anzahl nur in 
den obenerwähnten Tümpeln am Ufer der Moskwa im Jahre 1926 er- 
halten. Nachdem aber die aus der Tschatschinka geholten Fäden in starkes 
Sonnenlicht gebracht worden waren, ergaben sie schon nach 2—3 Wochen 
vollkommen reife Oosporen, dagegen nicht bei schwacher Belichtung, wie 
auch KLegs (1896) seinerzeit hervorgehoben hatte, der das Licht als eine 
der Hauptursachen betrachtete, welche die geschlechtliche Fortpflanzung 
bei O. capillarc hervorruft. Um festzustellen, ob wirklich die Lichtstärke 
und ferner, ob nur ein Teil oder das ganze Spektrum für die geschlecht- 
liche Fortpflanzung wirklich von Bedeutung sind, machte ich Versuche 


Planta Bd. 12. 21 
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mit mannigfaltigen Lichtfiltern, die sich in gleicher und auch verschie- 
dener Entfernung von der Lichtquelle befanden. Die Fäden kamen 
in gewöhnliche Reagensgläser mit Nährlösung, diese wurden in an- 
dere, größeren Durchmessers, eingestellt. Der 1 em breite Zwischenraum 
zwischen Innen- und Außenröhren wurde zur Absorption des roten Teiles 
des Spektrums mit einer ammoniakalischen Kupfersulfatlösung und zur 
Absorption des blauen Teiles mit einer Lösung von Kaliumbichromat, 
für die Kontrollversuche mit Wasser gefüllt. Diese Gefäße wurden 
reihenweise im Sonnenlicht aufgestellt. Nach einem Monate enthielten 
die Kontrollréhrchen reife Oosporen, während in den Röhrchen mit 
gelben und blauen Lichtfiltern keine geschlechtliche Fortpflanzung be- 
obachtet werden konnte. Weitere Lichtfilterversuche wurden in künst- 
lichem Licht ausgeführt, das nach dem Schema von HARTMANN (1921) 
eingerichtet war. Es wurde eine elektrische Lampe von 1000 Kerzen 
benutzt, deren Strahlen eine Flußwasserschicht von 6 cm durchdringen 
mußten. Die Probierréhrchen mit den Lichtfiltern standen hier nicht 
reihenweise, sondern in verschiedener Entfernung von der Lichtquelle. 
Wie Tabelle 7 zeigt, wurden Oosporen zuerst in den der Lichtquelle 
nächsten Gefäße gebildet. 


Tabelle 7a. Beginn des Versuches 26. XI. 





Entfernung von | 














der Lichtquelle Lichtfilter | „Zeit der 00 
in em bi SE 
12 Gelb | 27.L Oosporen vorhanden 
15 Blau | 23. II. Pr u 
25 | Kontrollgefäß | 23. II. Noch keine Oosporen 
Tabelle 7b. Beginn des Versuches 10. IX. 
Entfernung von | Zeit der Oo- 
der en | Lichtfilter | sporenbiluuag 
12 Blau | 26. XII. Oosporen vorhanden 
15 | Kontrollgefäß 26. XII. J A 
25 | Gelb 26. XII. Noch keine Oosporen 


Nach diesen Versuchen ist es, obwohl die Beleuchtung nicht mono- 
chromatisch war, wahrscheinlich, daß kein bestimmter Teil des Spektrums 
für den Geschlechtsvorgang von besonderer Bedeutung ist, und daß nur 
die Lichtstärke hier in Frage kommt. Welcher Art ist nun aber die Licht- 
wirkung? Regt das Licht unmittelbar den Geschlechtsvorgang an, 
oder befördert es die Oosporenbildung, indem es das Wachstum der 
Alge begünstigt und somit zur Erschöpfung der Nährlösung beiträgt? 
BENECKE (1898) hat bei Versuchen mit Vaucheria, Mougeotia und Staur- 
astrum den Geschlechtsvorgang in N-freien Kulturen beobachtet. Nach 
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den Angaben von SCHREIBER (1925) bildet Pandorina ihre Geschlechts- 
zellen nur dann, wenn das ganze Medium dank der sich mächtig darin 
entwickelnden Alge grün gefärbt erscheint. Der Geschlechtsvorgang tritt 
offenbar ein, wenn das Nährmedium erschöpft ist. Bei meinen Versuchen 
mit O.capillare habe ich ähnliche Erscheinungen beobachtet. Wenn ich 
O. capillare in einer Nährlösung bei starker Sonnenbelichtung kulti- 
vierte, beobachtete ich die Bildung von Geschlechtszellen nur dann, wenn 
die Alge so üppig aufwuchs, daß der ganze Kolben von 100 ccm Inhalt 
und 50 cem Nährlösung mit ihr erfüllt war, aber nur dann, wenn das 
Medium nicht gewechselt wurde. Geschieht letzteres aber alle 6—7 Tage, 
so gelingt es unter keinen Belichtungsverhältnissen, Sexualorgane zu er- 
halten. Diese werden bei O. capillare also ebenfalls erst infolge der Ver- 
armung des Nährmediums gebildet. Versuche mit der mehrfach ver- 
dünnten Nährlösung 1 von USPENSKY haben diese Annahme bestätigt. 
Die Reaktion wurde durch Zusatz von Na;CO; auf diejenige der normalen 
Nährlösung 1 (p, = 7,0—7,3) gebracht. Die je 50 cem Nährlösung ent- 
haltenden 100 cem-Kolben wurden im Kocuschen Dampftopf sterilisiert 
und darauf Eisen in Form von Fe, (SO,); zu je 0,5 mg pro 1 1 zugefügt. 
Nach 2—3 Tagen wurde jeder Kolben mit einer ungefähr gleichen Anzahl 
Algenfäden geimpft. Die Versuche wurden im künstlichen Licht ausge- 
führt (Tabelle 8). 


Tabelle 8. Beginn des Versuches 10. II. 








Kolben } FA Pr ‘ Zeit der Oosporen- 
Nr. Xührlösung bildung 
1 
1 I UspEensky 28. IV. 
2 : ar 5fach verdünnt 15. III. 
3 & is ~~ A 12. III. 


Der Geschlechtsvorgang tritt in denjenigen Lösungen am ehesten ein, 
die am stärksten verdünnt sind. 

Bei diesen Verdünnungen ist nur die Verarmung der Nährlösung an 
Stickstoff von Bedeutung. Dies läßt sich durch Versuche mit der N- 
freien Nährlösung 1 von USPENSKY nachweisen, oder mit einer solchen, 
die 20—10mal weniger Stickstoff als die normale enthielt. In eine Ca 
(NO,), -freie oder -arme Nährlösung wird CaO zugefügt, um den normalen 
Ca-Gehalt der Lösung 1 von USPENSKY zu erreichen. Zu diesen Zweck 
wurde CaO in !/, 1 heißes Wasser aufgelöst und weiter 1/, 1 Wasser hin- 
zugefügt und CO, bis zum endgültigen Verschwinden des Bodensalzes von 
CaO durchgeleitet, darauf die übrigen Salze zugefügt. Sterilisation, Eisen- 
zusatz und Impfung erfolgten in derselben Weise wie vorher. Die N- 
freien und N-armen Nährlösungen waren um 0,3—0,5 p, alkalischer als 
die normale Nährlösung, ein Umstand, der von keiner wesentlichen Be- 

21* 
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deutung war und deshalb nicht in Betracht gezogen wurde. Sämtliche 
Versuche wurden im Sonnenlicht ausgeführt (Tabelle 9). 


Tabelle 9. Beginn des Versuches 10. IX. 








Medium te A 

Nährmedium I von Usrexsky ohne Ca(NO,), und KNO, | 2. X. 
Bar Mr » KNO, | 6.X. 

wirt ws mit 1/, des normalen | 
Ca(NO,),-Gehaltes | 9. X. 

” ” » ” » Mo des normalen | 
Ca(NO,),-Gehaltes |  9.X. 
| 23. X. 


Die Tabelle zeigt die enge Abhängigkeit der Oosporenbildung vom N- 
Gehalt der Nährlösung. Je ärmer sie an Stickstoff ist, desto schneller geht 
die Alge zur geschlechtlichen Fortpflanzung über. Um Oosporen massen- 
haft zu erhalten, benutzte ich weiterhin die Lösung IV von USPENSKY 
vonfolgender Zusammensetzung: CaO—0,04g, MgS0O,—0,025g, Ca(NO,)s 
—0,005 g, KH,PO,—0,005 g, Fe.(SO,);—0,005 g Aq. dest. 1000 ccm. 

Zur Bereitung dieser Lösung wurde zunächst das CaO nach obener- 
wähnter Methode (S. 309) gelöst, und erst nachher wurden die übrigen 
Salze zu je 0,5 ccm auf 11 hinzugefügt und zwar in folgenden Konzentra- 
tionen :MgSO,—5% , Ca(NO;).—1% , KH, PO,—1% . Der Ca(NO,),-Gehalt 
dieser Lösung war 20fach geringer als in der Nährlösung 1 von USPENSKY. 
Oosporen bildeten sich darin nach ungefähr demselben Zeitraum, wie in 
dem aus der Tschatschinka entnommenen Wasser, d. h. in der Sommer- 
periode im Sonnenlicht nach 2—3 Wochen und bei künstlicher Belichtung 
nicht später als nach einem Monat. 

Wenn man in der Nährlösung 1 von Uspensky oder in der obener- 
wähnten Lösung Ca(NO,), durch eine bezüglich des N äquivalente 
Menge NH,HCO, ersetzt und diese letztere in verschiedenen Mengen zu- 
führt, so ergeben sich ähnliche Resultate wie für verschiedene N-Mengen 
in Form von Ca(NO,).. Beträchtliche Dosen von NH,HCO, verhindern 
wie aus Tabelle 10 ersichtlich, den Geschlechtsvorgang. Im Versuch mit 
NH,HCO, wurde die Lösung, um eine Zersetzung des Ammonsalzes und 
eine Verflüchtigung von NH, zu vermeiden, nicht sterilisiert. Eisen 
wurde wie üblich zu je 0,5 mg pro Liter in Form von Fe,(SO,), zugeführt. 

Die Versuche berechtigen uns, als eine der Ursachen des Ausbleibens 
des Geschlechtsvorganges im fließenden Wasser eine beständige N-Zufuhr 
anzusehen. 

Den physiko-chemischen Veränderungen des Mediums beim Ge- 
schlechtsvorgang und insbesondere der Veränderung des p,, den ULEHLA 
(1923) und BENEOKE (1908) bei der Zygotenbildung von Spirogyra 
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Tabelle 10. Beginn des Versuches 29. VI. Versuch bei natürlicher Belichtung. 











ns Nährlösung Zeit = — 
I IV. von USPENSKY 23. V. Oosporen 
vorhanden 
II Mi à a jedoch Ca(NO,), durch 23. V. Oosporen 
eine N-äquivalente Menge vorhanden 
NH,HCO, ersetzt. 
II Bi an ss jedoch 4mal mehr 23. V. Oogonien 
Ca(NO,), vorhanden 
IV Wie II, jedoch 4mal mehr NH,HCO, 23. V. Oogonien 
vorhanden 
V Wie I, jedoch 20mal mehr Ca(NO,), 23.V. Kein Ge- 
| schlechts- 
vorgang 
VI Wie II, jedoch 20mal mehr NH,HCQ,. 23.V. 


studiert und als sehr wichtig befunden haben, habe ich ebenfalls besondere 
Beachtung gewidmet. In der Nährlösung 1 von USPENSKY mit Weglassen 


PH 


94 
g} 


get 
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Diagramm I 


Nährmedium I von E. E. USPENSKY. 


” ” „mn m» ” 


ohne Ca(NO3)2. 


und KNO;. 


vr . ” ” So ne ” ” ” 
O Moment der geschlechtlichen Fortpflanzung. 


und Zufügen von Ca(NO3)2, KNO;-Salzen wurde die Steigerung der Al- 
kalität bis zur Oosporenbildung kolorimetrisch verfolgt, wobei der p,- 
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Wert bei künstlicher Beleuchtung von 7,0—7,3 bis 9,2—9,4, im Sonnen- 
licht bis 9,7—9,8 anstieg. Im Momente aber der Oosporenbildung be- 
ginnt eine Abnahme des p,-Wertes bis auf 7,3—7,4 (Diagramm 1), doch 
dauert sie nicht lange, vielmehr wird nach 2—3 Tagen abermals ein 
Steigen der p„-Zahl beobachtet. Ob diese letzteren Veränderungen des 
P, Ursache oder Folge des Geschlechtsvorganges sind, konnte ich nicht 
feststellen, denn Versuche mit Phosphatmischungen sind hier nicht mög- 
lich wegen der bei der langen Versuchsdauer schädlichen Wirkung des 
Phosphats. 

Außer dem p, wurde auch der e, in denselben Lösungen, und zwar 
elektrometrisch gemessen, wobei die von N. J. NEKRASSOFF im Labo- 

ratorium E. E. Uspensky ausgearbeitete Methode an- 
gewendet wurde. 
In den Versuchskolben wurden kleine Platinelek- 
a troden an einem Kork befestigt und daselbst für die 
ganze Versuchsdauer belassen. Bei der Bestimmung 
wurde der zu prüfende Kolben mit dem KCl-Zwischen- 
gefaB des Apparates zur Bestimmung des e, vermittels 
des in Abb. 15 dargestellten gekrümmten Röhrchens ver- 
bunden. Dieses war vorher mit einer gesättigten Lösung 
= € von KC! gefüllt worden, und der den KCl-Agar enthal- 
tende Abschnitt des Röhrchens (b) wurde auf dessen 
geraden Schenkel (e) aufgesetzt. Nachher wurde KCl 
d vom Ansatz f des gekrümmten Röhrchens her so lange 
= ı i eingesaugt, bis die Flüssigkeit im U-förmigen Ende des 
Schenkels c die Marke d erreicht hatte. Der frei geblie- 
5 bene Raum wurde mittels einer fein zugespitzten Pipette 
mit der zu prüfenden Kulturflüssigkeit gefüllt. Darauf 
wurde das U-förmige Ende des Schenkels c in die Nähr- 
lösung des Kolbens und das gerade Ende in das KCI-Ver- 
bindungsgefäß des e,-Bestimmungsapparates getaucht. 

Die e,-Bestimmung wurde mit einer Elektrode nach der anderen 
in einem und demselben Kolben ausgeführt. Die meisten dieser Be- 
stimmungen stimmten vollkommen miteinander überein. Wenn das 
nicht der Fall war, wurde das Mittel berechnet. Die zur Bestimmung des 
e, dienende Kulturflüssigkeit wurde nicht steril hergestellt, da die e,,-Be- 
stimmungsmethode eine Sterilisierung kaum gestattet; algologisch blie- 
ben jedoch die Kulturen bis zum Schluß vollkommen rein. 

Bei dem geschlechtlichen Vorgang (Diagramm 2) sinkt r, stark ab, 
um während des Reifevorganges der Oosporen wiederum anzusteigen. 
Folglich gleicht die r„-Kurve der für p, vollkommen (Diagramm 1). Die 
Zahlenwerte für e,, r, und p, sind in Tabelle 11 angeführt. Die Zeichen 
+ und 0 bedeuten, daß Oosporen vorhanden waren bzw. fehlten. 














Abb. 15. 
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Diagramm II. 
—— Nährmedium von E. E. USPENSKY. 4 
PET TEEN u ” ” » » ” ohne Ca(NO3)z. er 
= mn. rt os FA ” und KNO;. 
O Zeitpunkt der geschlechtlichen Fortpflanzung. 
Tabelle 11. 
F Lösung I Lösung I 
BB... — i von USPENSKY von USPENSKY 
Datum ohne Ca(NO3) ohne Ca(NO:} und KNO, 
Pu en Tu Pu eu ra Pu eu Ty 





12. X. | 8,9 | 0,4934 | 35,6 
23. X. | 8,8 | 0,4695 | 34,3 
31. X. | 9,1 | 0,4234| 33,3 
5. XL | 8,2 | 0,5097 | 34,6 
14. XI. | 9,4 | 0,4164 | 33,6 
21. XI. | 9,2 | 0,4617 | 34,8 
5. XII. | 9,2 | 0,4718 | 35,2 
12. XII. | 8,6 | 0,4729 | 34,0 
19. XII. |9,1 | 0,4592 | 34,6 
27. XII. | 8,7 | 0,4659 | 34,0 
7.1. | 9,0 | 0,4776 | 35,0 
16. I. | 8,8 | 0,4795 | 34,7 
21.1 |8,9 | 0,4619 | 34,3 
28.1. | 8,5 | 0,4845 | 34,3 
30. I. | 7,3| 0,4830 | 30,9 
5. IL. |8,7| 0,4513 | 33,5 | + |8,210,5264| 35,0 
1 Antheridien und Oogonien vorhanden. 


8,8 | 0,4218 | 32,6 
8,7 | 0,5097 | 35,8 
9,2 | 0,4758 | 35,3 
8,2 | 0,5754 | 36,9 
8,6 | 0,4607 | 33,6 
8,7 | 0,4760 | 34,4 
8,8 |0,4973 | 35,3 
8,3 | 0,4681 | 33,3 
8,6 | 0,4820 | 34,7 
8,4 | 0,4848 | 34,4 
8,4 | 0,4842 | 34,0 
8,4 | 0,4947 | 34,4 
8,5 | 0,4980 | 34,3 
7,4 | 0,4728 | 31,6 


8,9 | 0,4725 | 34,6 | 0 
8,6 | 0,5270| 36,0 |0 
8,7 |0,5079 | 35,5 | 0 
8,3 | 0,5908 | 37,7 | 0 
8,6 | 0,4971 | 34,9 | 0 
8,5 | 9,4937 | 34,6 | 0 
8,7 | 0,4963 | 35,3 | 0 
8,4 [0,4706 | 33,6 | 0 
8,7 |0,4691 | 34,1 | 0 
8,6 | 0,4910| 34,7 | 0 
8,6 | 0,4898 | 34,6 | 0 
8,6 |0,4852| 34,5 | 0 
8,3 | 0,4999 | 34,0 | 0 
7,4 |0,4824 | 31,8 |+ 
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+020. 0.0.0 00.0 0 0 © © 
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7,2 | 0,7267 | 40,3 |+ 
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Die beschriebenen physiko-chemischen Veränderungen des Mediums 
sind hinreichend scharf ausgesprochene. Ohne entscheidend die Frage zu 
beantworten, inwieweit diese Veränderungen eine Folge oder eine Ursache 
der Oosporenbildung sind, sind wir sicher nicht berechtigt, einen Zu- 
sammenhang zwischen diesem Prozeß und dem Oxydo-Reduktions- 
potential innerhalb der Zelle, wie auch dem damit verbundenen Gehalt 
an Wasserstoffionen zu verneinen. 

Das Licht erscheint hier als eine bewegungserregende Triebfeder, 
welche die Zellenvorgänge bis zu einer bestimmten Höhe steigert. Die 
für die Zelle noch nicht tödliche Lichtintensität scheint jedoch die Zelle 
zu einem bestimmten Gleichgewicht nicht fördern zu können, wenn 
letztere an Stickstoff reich ist. Es folgt daraus, daß in der Regel N- 
Mangel eine wesentliche Bedingung der Oosporenbildung ist. 

Die Beobachtungen von MAINE und anderen Forschern, wonach der 
Geschlechtsvorgang sowohl bei Alkalisierung wie auch bei Oxydierung 
eintritt, entspricht einem Zusammenhang desselben mit dem P, nicht. 
Ein bestimmtes Niveau zu erreichen, ist sowohl durch Oxydierung, 
wie auch durch Alkalisierung möglich; es hängt davon ab, ob die inneren 
Vorgänge hinreichend energisch oxydieren oder alkalisieren. 


b) Morphologie und Cytologie. 

KLEBAHN (1829) hat den Sexualvorgang bei O. boscii ziemlich aus- 
führlich zytologisch untersucht; derselbe verläuft in ganz ähnlicher 
Weise wie bei O. capillare; ich habe demnach zu den Untersuchungen 
dieses Forschers nur sehr weniges hinzuzufügen. 

Das Material fiir meine morphologischen Untersuchungen stammte aus 
Kulturen mit der Nährlösung I oder IV von USPENSKY, die im Sommer 
im Sonnenlicht standen. Zur Fixierung diente die NaAwAsScHINsche 
Flüssigkeit. Nach Färbung mit HEIDENHAINS Eisenhämatoxylin wurden 
die Fäden in venezianisches Terpentin eingeschlossen. Falls Mikrotom- 
schnitte nötig waren, wurde das fixierte Material in der üblichen Weise 
in Paraffin eingebettet und 2—8 u dick geschnitten. Die ebenfalls nach 
HEIDENHAIN gefärbten Präparate wurden in Kanadabalsam einge- 
schlossen. 

Die Zelle eines sich entwickelnden Oogoniums ist im Gegensatz zu 
vegetativen Zellen am Kappenende leicht angeschwollen, ihr Chromato- 
phor ist tiefer grün und dicht mit Stärke gefüllt (Abb. 16). Der Kern liegt 
in der Zellmitte. Später wandert er nach dem angeschwollenen Ende der 
Zelle, wo sich zu dieser Zeit eine rundliche Vertiefung ein Bißchen unter- 
halb der Kappe in dem Protoplasten der Zelle bildet ; diese Vertiefung hat 
kein Chromatophor und ist von dichterem Protoplasma umgeben 
(Abb. 17, 18). Sie ist allem Anschein nach das, was PRINGSHEIM (1857) 
und JuRANYI (1873) den Empfängnisfleck genannt haben. Nachdem der 
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Kern der Empfängnisvertiefung näher gerückt ist, bleibt er dicht unter- 
halb davon in Erwartung der Annäherung eines Spermatozoiden stehen. 

Nachdem die Empfängnisvertiefung gebildet worden ist, beginnt eine 
gewisse chemische Veränderung der Hülle des Oogoniums über ihr. 





Abb. 16. Abb. 17. Abb. 18. 
Abb. 16. Junges Oogonium. — Abb. 17. Oberer Teil eines Oogoniums mit Empfäognisvertiefung, 
von oben. — Abb. 18. Dasselbe im Profil. 


Sie schwillt an und färbt sich stark mit Eisenhämatoxylin (Abb. 19). In 
der Innenschicht der Oogoniumwand treten diese Vorgänge bisweilen 
früher ein als in der Außenschicht. Ist das der Fall, so macht sich die 
Innenschicht der Hülle von der Außenschicht los und 
wird in die Empfängnisvertiefung in Form einer La- 
melle hineingedrückt. Später erscheint in der Oogo- 
niumwand an der Stelle, wo die soeben beschriebenen 
Veränderungen stattgefunden haben, eine Öffnung 
für die Aufnahme eines Spermatozoids. KLEBAHN Br EEE 
beobachtete die Entstehung einer besonderen Lamelle Oogoniums vor der Bil- 
vor der Öffnungsbildung in der Oogoniumwand, “ng der Wandöffnung. 
welche sich gegenüber dem Empfängnisfleck bildet, unterhalb der Oogo- 
niumwand, die an der späteren Öffnungsstelle angeschwollen ist; diese 
Lamelle färbt sich mit Hämatoxylin und zeigt Zellulosereaktion mit 
ClZnJ. Es ist mir nicht 
gelungen, etwas von die- 
ser von KLEBAHN be- 
schriebenen Neubildung 
zu entdecken, und ich 
nehme an, daß die von 
ihm gesehene Lamelle 








die Innenschicht einer Abb. 20. Männlicher Faden mit Antheridien. 
Oogoniumwandung war, 

die sich infolge ihrer chemischen Veränderungen von der Außenschicht 
abgesondert hatte, wie es soeben für O. capillare gezeigt wurde. 

Bei O. capillare entstehen die Spermatozoiden zu zweien in jedem 
Antheridium. Die Antheridien entstehen in Gruppen von je 4 in den 
männlichen Fäden (Abb. 20). Jede Antheridiengruppe ist von der nächsten 
durch eine vegetative Zelle abgesondert, die nach der Antheridienbildung 
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nicht mehr fähig ist, sich zu teilen und nach dem Austritt der Sperma- 
tozoiden abstirbt. Meine wiederholten Versuche, männliche Fäden mit 
schon entleerten Antheridien zu kultivieren, sind nicht ein einziges Mal 
gelungen. Bei der Bildung der Spermatozoiden teilt sich der Kern der 
Mutterzelle karvokinetisch. 

Der ruhende Kern der Antheridiumzelle pflegt sich gewissermaßen 
nach der Breite der Zelle auszudehnen. Sein Chromatin ist in Form win- 
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Abb. 24. Abb. 27. Abb. 30. 
Abb. 21. Ein einkerniges Antheridium. — Abb. 22. Übereinanderli de Kerne zweier Antheridien 





im Stadium der Prophase, von oben. — Abb. 23, 24. Prophase des einen Antheridienkernes (von 

der Seite). — Abb. 25. Metaphase des Kernes eines Antheridiums (von oben gesehen). — Abb. 26. 

Antheridiumkern im Stadium der Anaphase (von der Seite). — Abb. 27. Dasselbe, Anaphase (von 

oben gesehen). — Abb. 28. Entstehung der Zweikernigkeit in einer Antheridiumzelle. — Abb. 29. Zwei- 

kerniges Antheridium. — Abb. 30. Zwei übereinanderliegende Spermien in einer Antheridiumzelle 
(von oben gesehen). 


ziger Körnchen zu sehen, welche vor der Kernteilung ein deutliches Netz 
bilden (Abb. 21). Der Nukleolus in einem ruhenden Kern ist ziemlich 
groß und färbt sich stark mit Hämatoxylin, doch wird er schon auf 
dem ersten Stadium der Kernteilung kleiner, färbt sich nur noch schwach 
und verschwindet bald ganz. Bei der Kernteilung zieht sich das Chro- 
matinnetz zu länglichen, unregelmäßig miteinander anastomosierenden 
Strängen (Abb. 22)zusammen, welche, sich voneinander absondernd, das 
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Aussehen von gewundenen Fäden erlangen. Abb. 22 zeigt eine Ansicht 
von zwei übereinandergelagerten und in diesem letzten Stadium befind- 
lichen Antheridiumzellen von oben her. Auf weiteren Stadien verwandeln 
sich diese anastomosierenden Fäden in Segmente mit ebenen Konturen 
(Abb. 23), die, nach und nach kürzer und dicker werdend, sich zu Chro- 
mosomen entwickeln (Abb. 24). Nachdem die Achromatinspindel sich 
gebildet hat, legen sich die neu entstandenen Chromosomen in die Äqua- 
torialebene (Abb. 25). Die Kernhülle ist verschwunden. Dann wan- 
dern die Chromosomen nach den Polen der Spindel (Abb. 26—27) zur 
Bildung der Tochterkerne. Zentrosomen sind an den Polen der Spin- 
del nicht zu beobachten. Alle Teilungsfiguren des Antheridiumskernes 
lagern sich, wie wir gesehen haben, quer zum Algenfaden wie auch ur- 
sprünglich die zwei Tochterkerne (Abb. 28). Später aber ändern sie ihre 
Plätze (Abb. 29) derart, daß sie längs der Zelle übereinanderliegen. 
Darauf teilt sich der Protoplast des Antheridiums, sodaß er zwei Sper- 
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Abb. 31. Abb. 32. Abb. 33. 


Abb. 31—32. Oberer Teil eines O i Vv hmelzung der Kerne von Oogonium und Spermium 
Abb.33. Oberer Teil eines befruchteten Oogoniums nach der Kernverschmelzung. 





matozoiden erzeugt (Abb. 28). Ein reifes Spermium ist im Bau einer 
Zoospore ähnlich und steht ihr nur in den Dimensionen nach. Auch 
ein Blepharoplast in Form eines Ringes mit einem Cilienkränzchen ist 
zu sehen bei Anwendung derselben Fixierung und Osmierung wie bei 
den Zoosporen (Abb. 30). In einem etwas unterhalb des Blepharoplasten 
befindlichen Spermatozoid ist der bohnenförmige Kern gelagert. Über 
dem Blepharoplasten befindet sich ein linsenförmiges Stück farblosen 
Protoplasmas, wenn wir ein Spermatozoid im Profil betrachten, wie 
Abb. 30 zeigt, wo das Antheridium mit zwei übereinandergelagerten 
Spermatozoiden wiedergegeben ist. 

Das ausgebildete Spermatozoid verläßt das Antheridium und wandert 
auf das Oogonium zu. Nachdem es durch dessen vorbereitete Öffnung 
gedrungen ist, gelangt es durch die Empfängnisvertiefung in das Oogo- 
nium, dessen Protoplast sich dann von den Wänden loszulösen und ab- 
zurunden beginnt. Nach den Angaben von KLEBAHN geht die Ab- 
rundung des Protoplasts bei Oedogonium der Befruchtung voran; doch 
ist es mir in den vielen durchgesehenen Präparaten nicht ein einziges Mal 











318 K. Gussewa: Über die geschlechtliche und ungeschlechtliche Fortpflanzung 


gelungen, ein unbefruchtetes Oogonium mit abgerundetem Protoplasten 
zu sehen. 

Das Spermatozoid geht allem Anschein nach ins Oogonium restlos 
über, da keine Spuren von dessen Plasma an der Oberfläche der Oospore 
zu beobachten sind. Im Oogonium aber ist um den Spermatozoidkern 
immer eine Zone zu sehen, die sich etwas intensiver färbt als das Oogo- 
nienplasma (Abb. 31—32) und zur Zeit des Zusammenfließens der Kerne 
allmählich schwindet. Diese Zone ist wahrscheinlich der Plasmarest des 
Spermatozoids. DasChromatin seines Kernes ist dichter, färbt sich stärker 
als das des Oogoniumkernes und bleibt nach der Kernverschmelzung 
im Oosporenkern noch lange unterscheidbar (Abb. 33). 

Nach der Kernverschmelzung hüllt sich die Oospore in eine dicke 
Membran ein; eine große Menge Stärke und Öl ist in ihr angehäuft. Sie 
verliert allmählich ihre grüne Färbung, wird hellorange und verharrt in 
diesem Zustand bis zur Keimung. 


IV. Parthenosporen. 


Wieschon oben gesagt, bildete das von dem Teichdamme Arkhangelsky 
stammende Material lediglich Parthenosporen. Diese sind wie die Oospo- 
ren gelb gefärbt und von einer dicken Hülle umkleidet; in ihrer äußeren 





Abb. 34. a, b Oospore, c Parthenospore. Abb. 35. Parthenospore 


Form unterscheiden sie sich jedoch stark von den ersteren. Eine Oospore 
hat abgerundete Form und hebt sich sehr deutlich von der Membran der 
Mutterzelle ab (Abb. 34a, b). Eine Parthenospore dagegen füllt beinahe 
die ganze Mutterzelle aus, und nur in den Ecken sind Lücken zu bemerken 
(Abb. 34c). 

In einer Parthenospore wird sogar eine Empfängnisvertiefung ausge- 
bildet, die auch noch nach der Bildung.der dicken Hülle an der Sporen- 
oberfläche erhalten bleibt (Abb. 35); es bildet sich jedoch keine Öffnung 
für den Spermatozoideneintritt. 

Die Parthenospore keimt unmittelbar zu einem Faden aus, und zwar 
unter denselben Bedingungen wie die Oosporen. 
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Im ganzen sind die Parthenosporen den von PRINGSHEIM (1857) für 
Oedogonium sp. beschriebenen sehr ähnlich. 


V. Keimung der Oosporen. 
a) Keimungsbedingungen. 


Meineersten Versuche, neugebildeteOosporen zum Keimen zu bringen, 
schlugen gänzlich fehl. Ebenso erfolglos blieben die Versuche mit solchen 
Oosporen, die erst 2—3 Monate nach ihrer Ausbildung in eine Nährlösung 
gebracht worden waren. Sie keimten auch nicht in dem Medium, in 
welchem sie entstanden waren, solange sie auch darin belassen wurden. 
Auf einen Erfolg unter Laboratoriumsbedingungen verzichtend, griff ich 
zu folgendem Mittel: Die im Laufe des Winters gewonnenen Oosporen 
wurden an ein Nordfenster in einen ziemlich kühlen Raum gestellt und 
dort bis zu Mitte Sommer belassen, zu welcher Zeit Oedogonium sich in 
der Tschatschinka zu entwickeln begann. Zu Anfang dieser Periode 
wurden die Oosporen in kleine, um einem starken Beschmutzen vorzu- 
beugen, doppelte Batistsäcke gebracht und in die Tschatschinka ver- 
senkt. Nach 2 Wochen war eine beträchtliche Zahl der Oosporen ge- 
keimt. Dieser Erfolg zeigte mir einen neuen Weg zur Ermittlung der 
Keimungsbedingungen: Oosporen wurden in Wasser, das der Tscha- 
tschinka entnommen war, verpflanzt und in einenExsikkator mit !/.%iger 
CO, gestellt. Unterdiesen Bedingungen gelangesmir, die besten Ergebnisse 
zu erlangen, wenn dadurch auch keineswegs alle, ja nicht einmal die Mehr- 
zahl der Oosporen zum Keimen gebracht werden konnte. Vielmehr war 
die Anzahl der gekeimten Oosporen viel kleiner als die der ungekeimten. 
Wie sich später herausstellte, waren die ungekeimten Oosporen teilweise 
von Pilzen befallen, doch blieb unaufgeklärt, weshalb die gesunden unter 
ihnen nicht gekeimt hatten. 

Auch zur Oosporenkeimung habe ich die Lösung III von USPENSKY 
versucht, die in ihrer chemischen Zusammensetzung dem Tschatschinka- 
wasser nahesteht. Es trat zwar Keimung ein, doch war der Prozent- 
satz der gekeimten Oosporen viel niedriger als im Tschatschinkawasser 
selber. 

Wie wir sehen, sind alle diese Methoden, die Oosporen zur Keimung 
bringen, nicht ganz zufriedenstellend. Vermutlich wäre es zweckmäßiger 
gewesen, ein Medium zu gebrauchen, das einerseits die dichte und ziem- 
lich dicke Oosporenhülle zerstört und andererseits die Lebenstätigkeit 
der Zelle erhöht. Es ist wahrscheinlich, daß in der Natur Bakterien zum 
Teil die Rolle der Zerstörer der Oosporenhülle spielen. 

Ich habe mehrfach Gelegenheit gehabt zu beobachten, daß aus ver- 
hältnismäßig reinen Kulturen stammende Oosporen bedeutend schlechter 
keimen als solche aus verschmutzten Medien. Außerdem dürfen wir die 
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Unbeständigkeit der Bedingungen hinsichtlich der Belichtung, Tempe- 
ratur und auch der chemischen Zusammensetzung des Mediums in der 
Natur nicht vergesen. Alle wechseln fortwährend, und man darf wohl an- 
nehmen, daß dies einen stimulierenden Einfluß auf die Oosporenkeimung 
ausübt. 

b) C ie. 

Das Material wurde mit Nawascuinscher Flüssigkeit fixiert, mit 
Wasser gewaschen und der Reihe nach durch 25—96% igen Alkohol ge- 
führt. Im 96%igen Alkohol wurde es ziemlich lange belassen, um das 
große Schwierigkeiten bei der Untersuchung bereitende Öl restlos auszu- 
ziehen, das in den Oosporen in großer Menge vorkommt und sie gelb 
färbt. Dann wurde das Material aus dem 96%igen Alkohol allmählich 
wieder in Wasser gebracht und mit Hämatoxylin nach HEIDENHAIN ge- 





Abb. 36. Die ruhende Oospore. Abb. 37. Das erste Stadium der 
Oosporenkeimung. 


färbt. Das gefärbte und wiederum durch Alkohol geführte Material 
wurde in venezianischen Terpentin oder Kanadabalsam eingebettet. 
Mikrotomschnitte waren kaum nötig. 

Eine ruhende Oospore ist mit einer dicken Hülle bekleidet. Ihr Proto- 
plast enthält eine große Menge Stärkekörner, die beinahe die ganze Zelle 
ausfüllen. Der Kern färbt sich ziemlich intensiv, er ist rundlich und liegt 
in der Mitte der Zelle. Das Chromatin besteht auf diesem Stadium aus 
winzigen Körnchen (Abb. 36). Kurz vor der Keimung nimmt der Kern 
etwas an Größe zu und sein Chromatin bildet ein zartes Netz mit Ver- 
dickungen in den Maschen (Abb. 37). Während des Keimens beginnt 
die Oosporenmembran sich anscheinend zu verändern. Die Reagenzien 
dringen leichter ein, denn die keimenden Oosporen färben sich schneller 
und differenzieren sich besser. Auf einem weiteren Stadium beginnt die 
Synapsis (Abb. 38). Das Chromatin sammelt sich an einer Seite des 
Kernes, wo der Nukleolus an der gegenüberliegenden Seite des Kernes 
oder innerhalb des Chromatinballs versteckt liegt. Zunächst ist dieser 
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Ball formlos und ziemlich dicht; später sieht man feine, stark gewundene 
Fäden, die aber im Kern noch einseitig gelagert sind (Abb. 39) und sich 
nunmehr zu entwirren und das ganze Kerninnere gleichmäßig auszufüllen 
beginnen (Abb. 40). Die Fäden erscheinen anfangs fein und mit kleinen 
knotenartigen Verdickungen. Sie verdicken sich später, wobei die kleinen 
Knoten noch erhalten bleiben (Abb. 41), um schließlich zu verschwinden, 
so daß dann die Fäden in ihrem ganzen Verlauf glatte Konturen zeigen 
(Abb.42). Auf dem nächsten Stadium, das ich studieren konnte (Abb.43), 
sehen wir bereits Chromatinfäden, die schon mehrfach dicker sind als die 
Fäden im vorhergehenden Stadium: Der Nukleolus ist noch da, aber er 
färbt sich nur noch sehr schwach, um bald zu verschwinden, während 
die Chromatinfäden in kurze Segmente zerfallen. Diese sind ziemlich un- 





Abb. 38. Abb. 39. 
Abb. 38, 39. Oosporenkern im Stadium der Synapsis. 


regelmäßig übereinandergelagert, so daß es unmöglich ist, sie zu zählen 
(Abb. 44). Dieses Stadium ist allem Anschein nach dasjenige, das sonst 
der Diakinesis vorangeht, welche selber zu sehen mir nicht gelungen ist. 
Ich bin geneigt anzunehmen, daß sie hier ganz fehlt, denn im anderen 
Falle wäre sie mir neben den früheren und späteren Stadien schwerlich 
entgangen. 

Die Bildung des Achromatinapparates und das Stadium der Meta- 
phase berühre ich hier nicht, da die betreffenden Präparate aus von mir 
unabhängigen Gründen in Verlust gerieten und folglich nicht abgebildet 
werden konnten. Es sei nur bemerkt, daß der Achromatinapparat bei 
seiner Bildung multipolaren Charakter zeigt. 

Ich gehe nunmehr zum Stadium der frühen Anaphase über, auf 
welcher von der Kernhülle keine Spur geblieben ist: sie ist gleichzeitig 
mit der Bildung des Achromatinapparates verschwunden. Die Spindel 
pflegt sich längs der Zelle bisweilen etwas schräg zu lagern. Zentrosomen 
an den Spindelpolen sind nicht zu entdecken. Wenn die Chromosomen 
auseinanderweichen, wandern sie nicht alle gleichzeitig den Polen zu, son- 
dern eins pflegt die übrigen zu überholen; während diese sich noch am 









322 K. Gussewa: Über die geschlechtliche und ungeschlechtliche Fortpflanzung 








Abb. 44. 
Abb. 40—44. Oosporenkern im Stadium der Prophase. 





Abb. 45. , Abb. 46. 
Abb. 45—46. Oosporenkern im Stadium der Anaphase. 


Äquator befinden, hat jenes bereits die Hälfte des Weges hinter sich 
(Abb. 45). Nachdem die Chromosomen die Pole erreicht haben (Abb. 46), 
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bilden sich Tochterkerne. Auf keinem der beschriebenen Stadien der 
Oosporenkernteilung war die Zahl der Chromosomen festzustellen, da ihre 
äußere Form dies unmöglich macht. Abb. 47 zeigt eine schon zweikernige 
Oospore, deren Kerne soeben gebildet worden sind. Die zweite Teilung 


ra 








Abb. 47. Abb. 48. Abb.49. Zweite Teilung des 
Abb. 47—48. Zweikernige Oospore. Oosporenkernes. 


folgt sehr schnell ohne Ruheperiode. Außer dem in Abb. 48 dargestellten 
Stadium, auf welchem die Kerne sich zur zweiten Teilung vorbereitet 





Abb. 50. Abb. 51. Abb. 52. 
Abb. 50. Vierkernige Oospore. — Ab. 51. Bildung einer Tetrade. — Abb. 52. Tetrade. 


haben, ist es mir nur noch gelungen, die Anaphase der zweiten Teilung zu 
erhaschen. Hierbei lagern sich die Achromatinspindeln der beiden Kerne 
nicht immer in derselben Ebene, sondern die eine pflegt etwas schräg zu 
liegen, die andere etwa senkrecht zur ersten (Abb. 49). Die Teilung der 
beiden Kerne geht nicht immer mit gleicher Geschwindigkeit vor sich. 
Abb. 50 zeigt eine keimende Oospore mit zwei Kernpaaren, deren eines 
Planta Bd. 12. 22 
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ziemlich groß ist und Nukleolen besitzt ; es sind dies Kerne, die sich schon 
vorher geteilt haben. Das zweite Paar besteht aus kleineren Kernen ohne 
Nukleolen, sie sind in ihrer Teilung zurückgeblieben. Zwischen letzteren 
sehen wir eine Scheidewand entstehen, die den Protoplast der Oospore in 
zwei Teile zu scheiden bestimmt ist (Abb. 51). Jeder Teil zerfällt weiter 
in zwei Stücke, so daß eine Tetrade entsteht (Abb. 52). Die Bildung der 
den Protoplast der Oospore in vier Teile zerteilenden Scheidewände er- 
folgt also sukzedan. Alle diese Stadien der Kernteilung bei der Oosporen- 
keimung sind höchst charakteristisch, und obwohl es mir nicht gelungen 
ist, die haploide und diploide Chromosomenzahl festzustellen, lassen die 
Synapsisstadien wie auch die multipolare Anlage der Achromatinspindel 
keinen Zweifel daran, daß wir es hier mit einer Reduktionsteilung zu 





Abb. 53. Abb. 54. 
Abb. 53. Vier Oosp tochterzellen beim Austritt aus der geplatzten Oosporenwand. 





Abb. 54. Oosporen mit zwei normalen und zwei degenerierenden Tochterzellen. 


tun haben. Demnach geht die Chromosomenreduktion bei ©. capillare, wie 
zu erwarten war, während der Oosporenkeimung vor sich. 

Zur Zeit der Tetradenbildung verschwindet die Stärke im Plasma der 
Oospore gänzlich, und ein netzartiges Chromatophor mit winzigen vor- 
läufigen Pyrenoiden beginnt sich bemerkbar zu machen. Gleichzeitig 
verliert die Oospore ihre gelbe Färbung, die ihr das Vorhandensein einer 
großen Menge gefärbten Öls verleiht, und nimmt, indem letzteres bis auf 
einige große, in den Tochterzellen der gekeimten Oospore noch sichtbare 
Tropfen verschwindet, allmählich grüne Farbe an. Die Tochterzellen 
der Oospore sehen den Zoosporen äußerst ähnlich. Doch kann man sie an 
den erwähnten Öltropfen leicht von diesen unterscheiden, die in der Regel 
kein Öl enthalten. Die entstandene Tetrade bleibt eine Zeitlang in die 
dicke Mutterhülle eingeschlossen, doch platzt diese mit dem Wachstum 
ihrer Zellen, und vier rundliche, mit der inneren feincn Mutterhülle be- 
kleidete Zellen treten aus (Abb. 53). Dadurch, daß diese feine Hülle im 
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Wasser schnell zerfließt, läßt sie die in ihr eingeschlossenen vier beweg- 
lichen Zellen frei. Es geschieht aber nicht immer, daß eine keimende 
Oospore vier Zellen bildet. Ich habe häufig in der Hülle einer Oospore nur 
zwei, drei und in seltenen Fällen sogar nur eine vollkommen entwickelte 
Zelle beobachtet, während die übrigen winzigen, offenbar degenerieren- 
Zellen später gänzlich verkümmerten (Abb. 54). Es ist schwer zu sagen, 
warum sie zugrunde gehen, aber dieses Phänomen erinnert uns an den 
ganz normalen Entwicklungsmangel der Tetradenzellen an Kudorina 
elegans, die von E. SCHREIBER beschrieben worden ist. Eine keimende 
Zygote der Eudorina elegans pflegt-gleichzeitig mit einer lebensfähigen 
Zelle drei farblose zu erzeugen, die, wie kleine Bläschen aussehend, sich 
nicht entwickeln und zugrunde gehen. JURANYI (1873) hebt für die Oo- 
sporenkeimung bei O. diplandum ebenfalls hervor, daß er Gelegenheit 
hatte, Oosporen zu sehen, die sich nur in drei Zellen teilten. Allem An- 
schein nach lag bei JuURANYI dieselbe Erscheinung vor, wie ich sie an 
O. capillare beobachtet habe. 
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Die Abbildungen sind mit dem Zeichenapparat von Anse, der Ölimmersion 
1/12 von Zeiss und den Okularen: Nr. 12 (Abb. 2b, 3, 4, 10, 11), Nr. 8 (Abb. 5, 
6, 7, 8, 20, 21, 22, 23, 24, 25, 26, 27, 28, 29, 33, 34—51), Nr. 10 (Abb. 1, 9, 12, 
14), Nr. 5 (Abb. 16, 17, 18, 19, 30, 31, 32) ausgeführt. 





KURZE MITTEILUNG. 


(Aus dem Botanischen Laboratorium der Universität zu Tomsk.) 
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MAGNETWACHSTUMSREAKTIONEN BEI PFLANZEN. 
Von 
P. W. SSAWOSTIN. 
(Eingegangen am 1. August 1930.) 


Zahlreiche Versuche über den Einfluß des konstanten magnetischen 
Kraftfeldes auf die Rotation des Plasmas in den Zellen der Pflanzen 
haben mich zur Feststellung der folgenden drei Typen der Einwirkung 
des Feldes auf die pflanzliche Zelle gebracht: 1. Das Feld wirkt auf die 
zirkulierenden elektrischen Ströme in der Zelle dadurch, daß es diese 
nach der Regel von AMPERE verschiebt. 2. Das Feld wirkt auf die Ge- 
schwindigkeiten der biochemischen Oxydationsreaktionen. 3. Das Feld 
beeinflußt Verschiebungen magnetischer Massen, welche in der Zelle auf- 
gespeichert sind. 

Seit dem Jahre 1926 habe ich mehrere Versuche über den Einfluß des 
konstanten magnetischen Kraftfeldes auf das Wachstum des Primär- 
blattes des Weizens bei senkrechter Orientierung der Kraftlinien zur 
Hauptachse des wachsenden Organs gemacht, und im Jahre 1929 habe 
ich auch im Botanischen Institut zu Leipzig Beobachtungen über das 
Wachstum der Koleoptilen des Hafers bei paralleler Orientierung der 
Kraftlinien ausgeführt. Wie in dieser, so auch in jener Serie der Ver- 
suche dienten die Schlußfolgerungen aus meiner Arbeit! über die Rotation 
des Plasmas im magnetischen Felde als Grundlage zur Deutung der er- 
haltenen Effekte. 

Ich muß feststellen, daß ähnliche Versuche in der Literatur nicht be- 
schrieben sind, ausgenommen diejenigen mit magnetophysiologischen 
Wirkungen, dieich in meiner früheren Arbeit! angeführt habe, und einige 
andere sehr kurze und unvollständige Untersuchungen (z. B. von ToLo- 
MEI, CISIELSKY usw.) aus der zweiten Hälfte des vorigen Jahrhunderts. 
(Ausführliche Angaben über die Literatur bei späterer Gelegenheit.) Das 
Gebiet der Magnetophysiologie ist bisher so unvollkommen bearbeitet 
worden, daß ich in allen meinen Untersuchungen zuerst bestrebt war, 


1 Ssawostıs, P. W.: Planta 11, 683—726 (1930). 
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die Existenz von Effekten des magnetischen Feldes auf die Funktionen 
der Pflanzen sicherzustellen. 

In der ersten Serie der Versuche wurde das regelmäßige magnetische 
Feld, welches in einem Elektromagneten von pu Boıs erhalten wurde, 
senkrecht zu dem wachsenden Organ orientiert. Ich habe zu den Ver- 
suchen Pflänzchen einer reinen Linie von Weizen benutzt, die die Länge 
von etwa 40—60 mm mit dem Primärblatt von 7—25 mm besaßen. Sie 
wurden in einen besonders dafür gebauten Thermostaten gestellt, um so 
die Nebenwirkung der Wärme zu vermeiden, die von dem Elektro- 
magneten ausstrahlte. Die Temperaturschwankungen gingen meisten- 
teils nicht über 1,09 C hinaus, was nach den Ergebnissen von Kontroll- 
versuchen ohne Einfluß auf die Geschwindigkeit des Wachstums sein 
soll. Der Zuwachs wurde mit Horizontalmikroskopen abgelesen. 

Bei Einführung der Pflanzenbasis in das magnetische Feld läßt sich 
eine starke Beschleunigung des Wachstums nach 11—13 Minuten Wir- 
kungszeit bei verschiedenen Spannungen des Feldes von 200 bis 2150 Gauß 
beobachten. Der Höhepunkt der Wachstumsreaktion erreichte zuweilen 
100% im Vergleich mit dem Zuwachs vor dem Einschalten des Feldes. 

Ein bedeutend niedrigerer Wert der Wachstumsreaktion wurde er- 
halten, als der Gipfel der Pflanzen ins Feld eingebracht wurde; das magne- 
tische Feld dürfte also direkt auf die wachsende Zone der Pflanze wirken. 
Ich bin selbst geneigt zu glauben, daß auch schwächere Reaktion beim 
Einbringen des Gipfels in das Feld nur durch die beobachtete Wirkung 
der zerstreuten Kraftlinien auf die Basis der Pflanze hervorgerufen wird. 

Den allgemeinen Gang der Wachstumsreaktion kann man folgender- 
maßen beschreiben: Bei dem Einschalten des Feldes beobachtet man 
eine starke Steigerung der Geschwindigkeit des Wachstums gegenüber 
derjenigen vor Einschalten des Feldes. Aus technischen Gründen konnte 
die Zeit der magnetischen Einwirkung nicht länger als 25 Minuten 
dauern, und in diesem Zeitraum war bei einigen Pflanzen eine konti- 
nuierliche Steigerung der Wachstumsgeschwindigkeit zu beobachten, bei 
anderen eine starke Steigerung des Wachstums bis zu einer gewissen 
Größe, die dann nach bestimmter Zeit konstant blieb. Das Ausschalten 
des Feldes ruft eine neue Beschleunigung des Wachstums hervor, das, 
ohne abzusinken, mit erhöhter Geschwindigkeit weitergeht. 

Die beschriebenen Erscheinungen möchte ich, in Analogie zu ver- 
schiedenen anderen ,,Wachstumsreaktionen™, als ,,Magnetwachstums- 
reaktionen“ bezeichnen. Zwischen dem Höhepunkt der Reaktion und 
der Spannung des Feldes gibt es eine anscheinend exponentielle Be- 
ziehung, welche durch eine bemerkenswerte Eigenschaft charakterisiert 
ist: Der Höhepunkt der Wachstumsreaktion steigt bei niedrigen und 
großen Spannungen des Feldes an, während bei mittleren die Reaktion 





herabsinkt. 
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Während der Beobachtungen konnte keinerlei Krümmung der Stengel 
zu irgendwelchem Pole bemerkt werden, was sichtlich gegen einen Ein- 
fluß des Feldes auf die mechanische Verschiebung der magnetischen 
Massen deutet, die in den Zellen aufgespeichert sind. 

Bereits alle diese Erscheinungen .zwingen uns vielmehr die Vorstel- 
lung auf, daß das magnetische Feld auf die Wachstumsvorgänge bei Pflan- 
zen eine sehr komplizierte Wirkung ausübt, vielleicht hauptsächlich bio- 
chemischen Charakters. 

Vom letzteren überzeugt mich die sehr interessante Tatsache, daß die 
Magnetwachstumsreaktion sich bei allen Versuchspflanzen nur in dem 
Zeitraum zwischen 12—14 Uhr am Tage äußert, während sie in den 
Morgen- und Abendstunden nicht bei allen Pflanzen bemerkbar ist. Es 
gibt also eine augenscheinliche Beziehung zwischen der Zeit des Tages und 
der Empfindlichkeit der Pflanze auf magnetische Reizung mit einem 
zwischen 12 und 14 Uhr gut ausgeprägten Maximum. Unwillkürlich wird 
man sie auf die inneren tagesperiodischen Erscheinungen in der Zelle und 
in erster Linie auf die Kernteilungen zurückführen. Ich bin geneigt, 
anzunehmen, daß die Zone der Zellteilungen im wachsenden Organ ein 
die Magnetreizung empfangender Bereich ist. Es sind mehrere Versuche 
angestellt worden, um diesen Gedanken experimentell zu prüfen. 

Schon im ersten Teil der ,,Magnetophysiologischen Untersuchungen“ 
habe ich behauptet, daß die drei Elemente: Fe, Mn und Og, welche für 
die biologischen Oxydationen Bedeutung haben, nicht zufällig die ersten 
Glieder der Reihe der paramagnetischen Elemente sind. Das magne- 
tische Feld muß die Anziehungskräfte dieser Elemente in biologischen 
Medien vergrößern und dadurch die Geschwindigkeiten oxydierender Re- 
aktionen erhöhen. Deswegen kann man erwarten, daß die Magnet- 
wachstumsreaktionen in magnetischen Feldern bei Einführung gewisser 
Mengen von Fe- oder Mn-Salzen in die Pflanzen zunehmen. 

Die ersten Versuche in dieser Richtung sind von mir im Botanischen 
Institut zu Leipzig durchgeführt worden. In ihnen wurde das Ziel ver- 
folgt, den Einfluß des Magnetfeldes auf die Geschwindigkeit des Wachs- 
tums bei Haferkoleoptilen unter paralleler Orientierung der Kraftlinien 
zum wachsenden Organ zu studieren, sowie die Wachstumsreaktion bei 
Zuführung von paramagnetischen Ionen zu beobachten. 

Die Endergebnisse dieser Untersuchung können so formuliert werden: 
Bei verhältnismäßig hohen Spannungen des Feldes (ungefähr 1600 Gauß) 
und bei paralleler Orientierung der Kraftlinien zur Wachstumsrichtung 
hat sich unabhängig von der Tageszeit keine Wachstumsreaktion ge- 
äußert. Bei minimalen Spannungen (ungefähr 60 Gauß) war die Wachs- 
tumsreaktion ungemein stark. Man muß daher sagen, daß sie in diesem 
Falle nicht den Charakter einer Wachstumsstimulation trug. Sie war aber 
der Reaktion von Muskeln auf elektrische Reize ähnlich, d. h. sie wurde 
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durch starke, bald erschlaffende Schwankungen der Wachstumsgesch win- 
digkeiten charakterisiert. 

In einer anderen Serie dieser Versuche, bei Zufügung von 0,001 n. 

Mangannitrat zur Nährlösung von TOTTINGHAM (in welcher die Pflanzen 
gezogen wurden), stieg die Wachstumsreaktion auf 40% im Vergleich mit 
der normalen Reaktion ohne Mangan. Man kann der Meinung sein, daß 
diese Erscheinung als Bestätigung der oben beschriebenen Bedeutung der 
Mn-Salze für die Geschwindigkeiten der oxydierenden Vorgänge im ma- 
gnetischen Felde gewertet werden kann. 
- Ich hoffe, in der nächsten Zukunft eine neue Mitteilung über die Ur- 
sachen der Verschiedenheit im Charakter der Magnetwachstumsreak- 
tionen bei paralleler und senkrechter Orientierung der Kraftlinien geben 
zu können, ebenso wie eine ausführliche Beschreibung der hier erwähnten 
Versuche. 


Mancherlei Anregungen und die Ermutigung zur Erweiterung dieser 
und anderer Untersuchungen verdanke ich Herrn Prof. Dr. W. RuHLAND 
und Herrn Privatdozent Dr. H. ULLRICH, denen ich meine herzlichste 
Dankbarkeit zum Ausdruck bringe. 








(Aus der Staatlichen Biologischen Anstalt auf Helgoland.) 


UNTERSUCHUNGEN 
ÜBER PARTHENOGENESIS, GESCHLECHTSBESTIMMUNG 
UND BASTARDIERUNGSVERMÖGEN BEI LAMINARIEN. 
Von 
E. SCHREIBER. 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. August 1930.) 


Einleitung. 

Nachdem durch die klassische Arbeit SAUVAGEAUS (1915) bei Saccor- 
rhiza der normale Entwicklungsgang einer Laminariale erstmalig bekannt 
geworden war, folgten bald weitere Arbeiten von SAUVAGEAU selbst (1916, 
1918), ferner von Kyrın (1916, 1918), Kuckuck (1917) u. a., die uns mit 
den normalen entwicklungsgeschichtlichen Vorgängen bei mehreren Ver- 
tretern dieser Algengruppe recht genau vertraut machten. Da die Unter- 
suchungen dieser Forscher sich fast ausschließlich auf morphologische 
und entwicklungsgeschichtliche Dinge erstrecken, so schien es lohnens- 
wert, den in der Gruppe der Laminariales noch ungeklärten Fragen phy- 
siologischer und sexueller Natur näher zu treten; insbesondere galt dies 
solchen Vorgängen, die möglicherweise auch in der Natur den normalen 
Entwicklungsgang entscheidend beeinflussen. Die nachfolgend geschil- 
derten Untersuchungen befassen sich neben dem Studium der Lebens- 
weise der geschlechtlichen Zwerggeneration mit der Analysierung der 
Geschlechtsbestimmung, ferner mit parthenogenetischer Entwicklungs- 
möglichkeit und etwaigem Bastardierungsvermögen. Die Reihe derartiger 
bei vielen Meeresalgen noch nicht durchgeführter Untersuchungen ge- 
rade bei den Laminariales zu beginnen, schien schon rein äußerlich des- 
halb wünschenswert, weil gerade diese Algengruppe ihrer Masse nach 
den größten Teil des marinen Benthos ausmacht. Die Untersuchungen 
erstrecken sich auf die bei Helgoland vorkommenden drei Arten Lam. 
saccharina (L.) Lamour., Lam. digitata (L.) Lamour. und Lam. hyperborea 
(Gunn.) FOSLIE. 


1. Die Reinkultur der Gametophyten. 

Aus den Arbeiten früherer Forscher geht schon hervor, daß der Kulti- 
vierung von Laminaria-Gametophyten keine wesentlichen Schwierig- 
keiten im Wege stehen. Wenngleich nun die von diesen Untersuchern 
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angesetzten Rohkulturen zur Klärung rein entwicklungsgeschichtlicher 
Tatsachen vollauf genügten, so schien es doch zur Bearbeitung der hier 
in Rede stehenden physiologischen und sexuellen Probleme wünschens- 
wert — ja zum Teil erforderlich —, das Reinkulturverfahren einzuschla- 
gen, also von der Schwärmspore ausgehend unter Ausschaltung un- 
erwünschter Begleitorganismen zur ,,£insporkultur  überzugehen. Im 
folgenden soll die Methodik der Reinzüchtung von Laminarien etwas aus- 
führlicher geschildert werden, weil das gute Gedeihen der Kulturen für 
die nachstehenden Resultate ausschlaggebend war. Auch dürften Züch- 
tungsmethoden ähnlicher Art bei anderen Meeresalgen ebenfalls zu Er- 
folgen führen. 


a) Die Isolierungstechnik und das Nährmedium. 

Die mit Sporangiensoris bedeckten Laminarien werden gleich nach 
der Standortsentnahme im Laboratorium mit keimfrei filtriertem See- 
wasser mehrere Male abgespült und dann 6—10 Stunden lang trocken 
aufbewahrt. Während dieser Zeit erfolgt in den Sporangien ein lebhafter 
Reifurigsvorgang. Stücke des so vorbereiteten sorusbedeckten Thallus 
werden alsdann nur einige Minuten in entkeimtes Seewasser eingehängt, 
worauf in der Mehrzahl der Fälle ein starker Austritt von Schwärmsporen 
erfolgt. Gleich nachdem die ersten Schwärmer die Wand des Versuchs- 
gefäßes erreicht haben, fängt man mit steriler Kapillare jeweils einige 
Schwärmer mit möglichst geringer Flüssigkeitsmenge ab und impft die 
Keime zwecks Weiterentwicklung in Seewassernährlösung ein. Nachdem 
die Schwärmsporen zu wenigzelligen Schläuchen ausgekeimt sind, isoliert 
man mittels feiner Glaskapillaren unter dem Mikroskop einzelne Gameto- 
phyten, impft wieder in neue Nährlösung ein und gelangt auf diese Weise 
zu den erwünschten Einsporreinkulturen. Je früher das Übersetzen der 
jungen Gametophyten erfolgt, desto eher ist Aussicht vorhanden, sich 
entwickelnde schädliche Begleitorganismen fernzuhalten. Die beim Iso- 
lierungsvorgang mitgeführten nichtpathogenen Bakterien beeinträch- 
tigen das Gedeihen der Kulturen nicht; wesentlich ist das Fernhalten 
pflanzlicher und tierischer Protisten. 

Als Kulturmedium wurde die bei der Reinzüchtung von marinem 
Phytoplankton erprobte Seewassernährlösung (SCHREIBER 1927) ver- 
wandt, bei deren Benutzung inzwischen auch andere, wie HARTMANN 
(1929, 2), Foyn (1929) und ScHussNiG (nach brieflicher Mitteilung), gute 
Kulturerfolge mit marinen Benthosalgen zu verzeichnen hatten. 

Die Zusammensetzung dieser Seewassernährlösung sei hier nochmals 
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dE: doi dia nid 0 - 0,02 g 
Aqua redestillata . . . . . . . . . . . 50,0 g 


Bun : 
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Diese Lösung wird entweder heiß sterilisiert oder keimfrei filtriert und 
ist nach Absorption der lebenswichtigen atmosphärischen Gase gebrauchs- 
fertig. 

Außer dem flüssigen Nährmedium wurden auch feste Nährböden mit 
Erfolg angewandt. So konnte ein weiblicher Stamm von Lam. saccharina 
bereits 2 Jahre lang unbeschadet auf Nährlösungsagar gezüchtet werden. 
An dieser Stelle sei darauf hingewiesen, daß man die Agar- bzw. Gelatine- 
wachstumsmöglichkeit eines solchen sonst dauernd submers lebenden 
Wasserorganismus nicht mit einer amphibischen Lebensweise vergleichen 
darf. Austrocknungsfähig sind Laminaria-Gametophyten nicht, auch 
nicht vorübergehend. Im Agarkulturrohre grenzen eben die freien Ober- 
flächen des Organismus an wasserdampfgesättigte Luft. Nur so ist die 
Kultivierbarkeit auf festem Substrat zu erklären. 

b) Die Salzkonzentration. 

Laminaria-Kulturen zeigen optimales Gedeihen in einer dem natür- 
lichen Nordseewasser entsprechenden Salzkonzentration von etwa 3%. 
Gegen Erhöhung des osmotischen Druckes sind die Zellen bis zu einem 
gewissen Grade unempfindlich. Dies zeigt sich sehr anschaulich bei lang- 
andauernder Kultur, wo die Gametophyten eine nicht unerhebliche Ein- 
dunstung ihres Nährmediums vertragen können. Auffällig ist die Er- 
scheinung, daß die männlichen Gametophyten widerstandsfähiger gegen 
Erhöhung des osmotischen Druckes sind als die weiblichen Pflanzen. 
Diese verschiedenartige Reaktionsfähigkeit ist so stark ausgeprägt, daß 
es gelingt, in Mischkulturen durch langsames Eindunsten das weibliche 
Geschlecht vollkommen zu beseitigen, so daß die überlebenden Pflanzen 
quantitativ männlicher Natur sind. Außer der bekannten morphologi- 
schen Verschiedenheit von Männchen und Weibchen ist also bei Lami- 
naria auch ein sekundäres Geschlechtsmerkmal physiologischer Art vor- 
handen, nämlich die verschiedenartige Widerstandsfähigkeit der Ge- 
schlechter gegen osmotische Eigenschaften des Mediums. 

c) Das Licht. 

Die Lichtbedürftigkeit der Gametophytenkulturen ist mäßig. Im 
Winter empfiehlt sich die Aufstellung in der Nähe eines Nordfensters, 
während in den Sommermonaten eine 2—3 m große Entfernung vom 
Fenster erforderlich ist. Unmittelbar am Fenster aufgestellte Kulturen 
gehen bei sommerlichen Lichtverhältnissen in wenigen Tagen zugrunde. 

Schon SAUVAGEAU (1918) weist darauf hin, daß das Licht zur Kei- 
mung erforderlich ist. Ein Ausschlüpfen aus der zur Ruhe gekommenen 
membranumhiillten Spore erfolgt allerdings auch während der Dunkel- 
heit. Die Weiterentwicklung dieses Protoplasten ist aber nur bei Licht 
möglich. Abb. 1 zeigt 8 Tage alte Keimlinge von Lam. saccharina. Die 


ursprüngliche Embryosporenhiille ist noch deutlich sichtbar. Das sekun- 
23* 
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däre Geschlechtsmerkmal der verschiedenen Zellgröße bei männlichen 
und weiblichen Individuen tritt schon in diesem Stadium deutlich in Er- 
scheinung. Der schmalzellige männliche Gametophyt besitzt bereits 
mehrere Zellen, während das weib- 

Oy © liche Individuum seine ganze photo- 

à no synthetische Tätigkeit bisher darauf 
beschränken mußte, dieprimäreKeim- 

zelle zu der für das weibliche Ge- 
schlecht spezifischen Größe auszu- 
bauen. Diese durch SAUVAGEAU schon 
bekannte Tatsache wurde unter Bei- 
fügung einer Photographie hier noch- 
mals hervorgehoben, weil uns derar- 
tige Keimungsbilder in einem der spä- 
teren Abschnitte noch näher beschäf- 


= de | à ; “a 4 tigen werden. 
& d) Das Aussehen der Dauerkulturen. 


D. ae Da eine zeitlich uneingeschrankte 
| bb. 1. Kelmstadien der ' Züchtungsmôglichkeit einzelner Ga- 
Geschlechtsg von Lam.saccharina. Metophyten zur Ausführung mehr- 
jähriger physiologischer und sexual- 
wissenschaftlicher Studien eine wesentliche Vorbedingung ist, so möge 
unter Beifügung einiger Photographien über derartige Dauerkulturen 
kurz berichtet werden. Schon aus den Angaben früherer Untersucher, 
welche Gametophyten in Rohkultur untersuchten, ersieht man, daß diese 
Gebilde nicht immer auf ein mikroskopisch kleines Stadium beschränkt 
bleiben, sondern auch zu mehr oder weniger verzweigten, mit bloßem Auge 
sichtbaren Pflänzchen heranwachsen können. Dies zeigt sich in ganz aus- 
gesprochener Weise bei den in Reinkultur befindlichen Gametophyten. 
Die in geeigneter Nährlösung von schädlichen Begleitorganismen be- 
freiten Pflänzchen zeigen ein Wachstum von einer Üppigkeit, wie es 
naturgemäß in Rohkulturen bisher noch nicht erreicht werden konnte. 
Auf Abb. 2 ist eine solche zeitlebens in einem Reagenzrohr kultivierte 
Einsporreinkultur einer weiblichen Lam. saccharina in Originalgröße ab- 
gebildet. 

Abb. 3 zeigt das gesunde Fadengewebe der Randpartie eines solchen 
Riesengametophyten bei mikroskopischer Vergrößerung. Bei einer derart 
stattlichen Entwicklungsmöglichkeit erhebt sich die berechtigte Frage, 
weshalb man diese Gebilde bisher nicht in der Natur gefunden hat. Mög- 
licherweise wird eine an derartigen Kulturen gewonnene Kenntnis der 
morphologischen Ausdrucksmöglichkeiten des Gametophyten dazu bei- 
tragen, diese Gebilde auch an ihrem natürlichen Standort unter dem 
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übrigen Bewuchs zu entdecken und auch im vegetativen Zustande von 
fädigen Phaeosporeen ähnlichen Aussehens zu unterscheiden. In Kultur 








| a 


x 


Abb. 2. 





Abb. 3. 


Abb. 2. Lam. saccharina. Weiblicher Gametophyt in Reinkultur (natiirliche GréBe). 
Abb. 3. Lam. saccharina. Randpartie eines weiblichen Gametophyten (Vergr. etwa 70fach). 


sind die Gametophyten perennierend. Das vegetative Gebilde wächst 
Sommer und Winter iippig und bedarf zwecks weiteren Wachstums der 


regelmaBigen Umsetzung in neue 
Nährlösung. Es besteht kein Zwei- 
fel, daß auch in der freien Natur 
die Geschlechtspflanzen perennieren 
können. 

Außer dem gewöhnlichen vege- 
tativen Wachstum sei noch die vor- 
zügliche Regenerationsfähigkeit iso- 
lierter Thallusfragmente erwähnt, 
eine Eigenschaft, die bei der Weiter- 
züchtung und Vermehrung eines Ein- 
sporgewebes von praktischer Bedeu- 
tung ist. Im Laufe kurzer Zeit lassen 
sich durch periodische Fragmenta- 
tion eines einzigen Gametophyten 
beliebig große Gewebemengen züch- 
ten. Der an sich spröde primäre Ga- 





Abb. 4. Lam. saccharina. 
Weibliche Gametophyten aus einer Spore 
stammend (natürliche Größe). 


metophyt wird zu diesem Zwecke mit zwei sterilen Glasnadeln in be- 
liebig viele Stücke zerschnitten, worauf aus jedem Fragment wieder ein 
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vollwertiger Riesengametophyt zweiter Ordnung entsteht. Diese leichte 
vegetative Vermehrungsfähigkeit ist für viele Untersuchungen sehr wert- 
voll, da das gezüchtete Untersuchungsmaterial dann einer einzigen Zoo- 
spore entstammt, also genetisch vollkommen gleichwertig ist. Abb. 4 
zeigt die einer Schwärmspore entstammenden Fragmentierungsderivate 
einer weiblichen Lam. saccharina in natürlicher Größenwiedergabe. 

Die Zerteilung läßt sich nach erneutem Anwachsen wiederholen, so 
daß es gelingt, ausgehend von einer einzigen Schwärmspore, beliebig 
große Gametophytenmassen zu züchten. 

Die seit November 1927 in Kultur befindlichen Gametophyten zeigen 
nach 21/,jahriger Laboratoriumskultur nicht die geringsten Spuren einer 
Degeneration. Die Gametophyten wachsen so üppig und sicher, wie jedes 
kultivierbare Pilzmyzel. Es besteht kein Zweifel, daß eine zeitlich un- 
eingeschränkte agame Weiterzüchtung auch fernerhin möglich sein wird. 


II. Die Bedingungen der Gametenbildung. 


Die im Winter 1927/28 angesetzten Gametophytenkulturen von Lam. 
saccharina fruktifizierten während der Winter- und Frühlingsmonate 
reichlich. Erst im April nahm die Gametenbildung bei allen Pflanzen 
— gleichgültig ob jung oder alt — ihr Ende. Die Ursache des Steril- 
werdens in der zunehmenden Beleuchtungsstärke der Frühlingsmonate 
zu suchen, erwies sich in späteren Experimenten als nicht stichhaltig. 
Die zweite für das plötzliche Sterilwerden der Kulturen in Erwägung zu 
ziehende Möglichkeit bildete die zum Sommer hin zunehmende Tempera- 
tur. Die fruktifizierenden Gametophyten waren nämlich während des 
ganzen Winters im ungeheizten Kulturraum aufgestellt worden, dessen 
Temperatur sich im Laufe des Frühlings — also zur Zeit des Sterilwerdens 
der Gametophyten — stetig erhöht hatte. Eine weitere Verfolgung dieser 
Anhaltspunkte schien daher geboten. 


a) Der Einfluß der Temperatur auf die Gametenbildung. 

Um die Stichhaltigkeit obiger Vermutung experimentell zu prüfen, 
wurden im Sommer 1928 drei weibliche Lam. saccharina-Kulturen, die 
seit April steril geblieben waren, durch Anwendung einer Eiskühlung auf 
winterliche Temperaturgrade von 2—4°C gebracht. Der Erfolg dieser 
Abkühlung war überraschend. Nach eineretwaachttägigen Präsentations- 
zeit dieser künstlich erzeugten Wintertemperatur begannen alle drei Ver- 
suchspflanzen mit erneuter Gametenbildung (siehe Tabelle 1). 

An jedem der drei Gametophyten konnten nach etwa zweiwöchent- 
licher Eiskühlung mehr als 100 Eier gezählt werden. Nicht gekühlte 
Parallelkulturen desselben saccharina-Stammes, die zu gleicher Zeit bei 
Sommertemperatur gehalten wurden, blieben nach wie vor steril. 
Ähnliche Kälteversuche wurden während der sommerlichen Sterili- 
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Tabelle 1. Experimentell induzierte Gametenbildung bei Laminaria saccharina 
weiblich (Sommer 1928). 








PL Gekühit Kontrolliert am: 
seit 22. Juni 28. Juni 3. Juli 
S 1 19. Juni steril einige Eier |zahlreiche Eier 
S 2 19. „ ” ” ” ” ” 
8 3 19. ” ” ” ” ” ” 


tätsperiode des folgenden Versuchsjahres 1929 angesetzt. Als Versuchs- 
thalli dienten vegetative Abkémmlinge der in Tabelle 1 angeführten 
saccharina-Kultur Nr.2 Angesetzt wurden die Kälteversuche am 
1. August 1929. Das Ergebnis zeigt Tabelle 2. 


Tabelle 2. Experimentell induzierte Gametenbildung bei Laminaria saccharina 
weiblich (Sommer 1929). 








EEE Gekühlt Kontrolliert am: 

seit 12. Aug. 16. Aug. 8. Sept 
S 223 J 1. Aug. steril steril steril 
S 223 K nn > pa Eier Eier 
S 223 L 1. Pe, 
S 223 M ss pr pr PR 
S 223 N ae ™ a sé 
S 223 O l u 5 steril steril 
S 223 P E. ~& = Eier Eier 


Von den sieben angesetzten Parallelversuchen reagierten also fünf 
Kulturen in positivem Sinne, indem sie durch bloße Temperaturer- 
niedrigung im Anschluß an eine mehrmonatliche Sterilitätsperiode wie- 
der zur Bildung von Geschlechtsorganen schritten. Das Ausbleiben einer 
positiven Reaktion bei den Versuchen J und O ist auf eine beim Ansetzen 
der Kälteversuche erfolgte Bakterieninfektion zurückzuführen, der auch 
die übrigen Kulturen dieser Serie später anheimfielen. 

Mit derselben Sicherheit, mit welcher durch niedere Temperaturgrade 
die Gametenbildung hervorgerufen werden kann, erfolgt eine Sistierung 
der Fruktifikation beim Ansteigen der Temperatur. Die während der 
Wintermonate im ungeheizten Zimmer fruktifizierenden Geschlechts- 
pflanzen stellen nach Überführung in einen geheizten Raum ihre Ga- 
metenbildung bald ein. 

Als weiteres Beispiel für die Auslösbarkeit der Gametenbildung als 
Folge der erniedrigten. Wassertemperatur sei auf Versuche hingewiesen, 
welche im Winter 1929/30 wiederum mit vegetativen Abkémmlingen des 
in Tabelle 1 genannten saccharina-Stammes Nr. 2 ausgeführt wurden. 
Als Versuchskulturen dienten etwa 15 Gametophyten. Diese waren wäh- 
rend der Monate Dezember, Januar und Februar bei folgenden Tempera- 
turgraden untergebracht worden: 

















E. Schreiber: Untersuchungen über Parthenogenesis, 


Vom 1. Dezember bis 15. Januar mittlere Temperatur . . . 13°C 
„ 15. Januar bis 5. Februar mittlere Temperatur . . . . 6°,, 
» 5. Februar an konstant mittlere Temperatur . . . . . 180 ,, 


Die Temperatursenkung von 13° auf 6° erfolgte plötzlich durch Über- 
führung der Kulturen in ein ungeheiztes Zimmer; ebenso plötzlich war 
die Erhöhung der Temperatur von 6° auf 18°. Der Einfluß der Tempera- 
tursenkung und Wiedererhöhung auf die anfangs sterilen Geschlechts- 
pflanzen ist aus der Kurve Abb. 5 ersichtlich. 

j steril Suchen! sn Der Erfolg liegt ganz 
em — © imSinnederfrüheren Ver- 


suche. Nach einer Präsen- 























2€ tationszeit von etwa einer 

> Woche (gerechnet vom 
15°, 

Tage des Temperaturstur- 

ond zes an) setzte in den zu- 

vor sterilen Warmkultu- 

a ren prompt die Fruktifi- 

| kation ein. Nach Wieder- 

erhöhung der Temperatur 

Lezember Jomuar Februar . go dia Neabii- 

Abb. 5. Abhängigkeit der Gametenproduktion von der auf 1 nah = e Ne P 
Temperatur (Versuche mit Lam. saccharine weiblich). dung von Eiern wieder ihr 


Ende. 

Die Reihe der in diesem Sinne auch mit Lam. hyperborea ausgeführten 
Experimente ließe sich noch erweitern. Die Ergebnisse liegen alle in der- 
selben Richtung: Erniedrigung der Wassertemperatur ruft Gamet: nbildung 
hervor, Erhöhung der Temperatur drängt die Gametenbildung zurück. 

Wie diese Laboratoriumsexperimente beweisen, liegt also bei den 
Laminaria-Gametophyten keineswegs eine innere Entwicklungsperiodizi- 
tät vor, etwa in der Weise, daß eine jahreszeitlich bedingte Fertilitäts- 
und Sterilitätsperiode miteinander abwechseln, sondern die Gametener- 
zeugung ist ganz unabhängig von der Jahreszeit durch Schaffung ge- 
eigneter Außenbedingungen jederzeit auszulösen. Da in der freien Natur 
nur in den Frühlingsmonaten junge Laminariasporophyten gefunden 
werden, so liegt es nahe, daß die Geschlechtspflänzchen auch am natür- 
lichen Standort nur während der Wintermonate fruktifizieren. 


b) Über individualspezifische Gametenproduktionsstärke. 

Eine auffallende Erscheinung bei ,,Individualkulturen‘ (aus einer 
Spore stammend) ist die Tatsache, daß die einzelnen Kulturen nicht alle 
in gleicher Stärke und Üppigkeit fruktifizieren. Vielmehr sind alle mög- 
lichen Übergänge vorhanden von überaus starker geschlechtlicher Pro- 
duktivität abwärts bis zur vollkommenen Sterilität. Während die mei- 
sten Stämme bei Darbietung einer für die Fruktifikation obligaten nie- 
deren Temperatur mit mehr oder weniger starker Gametenbildung ant- 
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worten, wurde andererseits bei einigen Stämmen bisher überhaupt keine 
Gametenbildung wahrgenommen, obwohl sich diese Pflanzen vegetativ 
in üppigster Weise entfalteten. Diese verschieden stark ausgeprägte Ga- 
metenbildungstendenz ist nicht etwa von den zufällig waltenden Außen- 
bedingungen abhängig, sondern für die einzelnen Individualkulturen (aus 
einer Spore stammend) direkt charakteristisch und somit genotypisch 
bedingt. Daß für geschlechtsträge Stämme andere auslösende Faktoren 
als die im vorhergehenden vielfach bewiesenen thermischen Reize er- 
forderlich wären, ist bei ein und derselben Organismenart nicht an- 
zunehmen ; vielmehr sind hierfür innere Gründe verantwortlich zu machen. 
Möglicherweise ist diese individualspezifische Fruktifikationsstärke bei 
der immerhin noch primitiven Pflanzengruppeder Laminariales der letzte 
nachweisbare Anklang einer ‚relativen Sexualität‘ im Sinne HARTMANNS 
(1925) in der Weise, daß selbst unter den Repräsentanten eines Geschlech- 
tes noch alle möglichen Abstufungen der sexuellen Stärke nachweisbar 
sind. 

Die Anzeichen für die Existenz derart gleitender Reihen sexueller 
Stärke innerhalb einer Organismenart mehren sich. In diesem Zu- 
sammenhange sei auf neuere Arbeiten von BLAKESLEE und seiner Schüler 
(1927) verwiesen, welche die verschieden stark ausgeprägte Kopulations- 
intensität bei Mucorineen in großzügig angelegter Statistik untersuchten. 


c) Der Einfluß der Temperatur auf das vegetative Wachstum. 


Die nachgewiesene Gebundenheit des Fortpflanzungsvorganges an 
niedere Temperatur gibt uns möglicherweise eine Erklärung für das aus- 
schließliche Vorkommen vieler Laminarien in kälter temperierten Meeren. 
Dadurch, daß die geschlechtlichen Vorgänge an kühles Wasser gebunden 
sind, ist den Laminarien eine natürliche Grenze in Richtung der wärme- 
ren Meeresgebiete gezogen. Daß es im Lebenskreislauf speziell die Fort- 
pflanzungsprozesse sind, die ein Vordringen der Laminarien in wärmere 
Meeresabschnitte verhindern, geht aus der Tatsache hervor, daß das 
vegetative Wachstum von Gametophyt und Sporophyt auch bei höheren 
Temperaturgraden ungehindert vonstatten geht. Dies konnte im Laufe 
der beiden Versuchsjahre an zahlreichen Laboratoriumskulturen beob- 
achtet werden. Die Temperatursteigerungen der zeitweise dem Sonnen- 
licht ausgesetzten Kulturräume waren im Laufe des Sommers zum Teil 
nicht unerheblich. Trotzdem blieben die sterilen Gametophyten und 
Sporophyten in bester Verfassung. In diesem Zusammenhange sei eine 
kurze Mitteilung von UepA (1929) erwähnt, die mich nach Abschluß 
meiner Versuche erreichte. Infolge Verwendung einer vorzüglichen ther- 
mostatischen Einrichtung konnte er das Gedeihungsoptimum der Ge- 
schlechtsgeneration von Lam. religiosa genau bestimmen. Es liegt 
zwischen 6° und 9° C, obwohl bei der nächst höheren Temperaturstufe 
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von 11,30 eine Entwicklung ebenfalls noch möglich war. Ob auch bei 
Lam. religiosa die Temperatur ,,auslésender Faktor‘ für die Gameten- 
bildung ist, läßt sich aus den geschilderten Wachstumsversuchen nicht 
mit Sicherheit entnehmen. Temperaturvariationen mit einzelnen Ga- 
metophyten wurden nicht vorgenommen. Außerdem traten Sporophyten 
erst nach 909 —140tägiger Versuchsdauer auf, so daß prompte Induktions- 
versuche, wie sie im vorhergehenden Kapitel für Lam. saccharina ge- 
schildert wurden, für Lam. religiosa bisher noch nicht vorliegen. 

.Daß auch der Sporophyt am 
natürlichen Standort in sommer- 








Abb. 6. Wachstumsversuche mit Lam. digi- 
tata in sommerlich temperiertem Nordsee- 
wasser. a Markierter Thallus zu Beginn des 
Versuches. b Thallus nach einmonatlicher 

Versuchsdauer. Abb.7. Lam. digitata mit eingeätzten Schriftzügen. 





lich temperiertem Nordseewasser (16—18° C) noch eine rege Wachstums- 
tätigkeit entfaltet, konnte an nachstehenden Wachstumsmessungen bei 
Lam. digitata bewiesen werden. Einige an ihrem natürlichen Standort bei 
Niedrigwasser auftauchende Pflanzen versahen wir am 16. Juli 1928 in 
folgender Weise mit Wachstumsmarken: Auf der für das interkalare 
Wachstum in Frage kommenden basalen Thallushälfte wurden mittels 
Pinsel und Schablone in Abständen von 1 cm Punkte mit einer wässe- 
rigen Kupferbronzeaufschwemmung angebracht. Die nach 10 Minuten 
wieder von den Bronzepunkten durch Abwaschen befreiten Spreiten wer- 
den an den bronzierten Stellen augenblicklich vergiftet, worauf nach Ab- 
sterben der betroffenen braunen Oberflächenzellen eine deutlich sicht- 
bare Markierung zurückbleibt. Die einmal durch Kupfervergiftung 
angeätzten Stellen halten auch beispäterem Wachstum sichtbare Narben 
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zurück. Diese Stellen bleiben zeitlebens erhalten, beeinträchtigen aber 
das Wachstum der markierten Pflanze in keiner Weise. Abb. 6 stellt die 
genaue zeichnerische Wiedergabe eines dieser Wachstumsversuche dar. 

Abb. 6a zeigt die am 16. Juli frisch markierte Pflanze. Die eingeätzten 
Punkte sind in gleichen Abständen von 1 em angebracht. Nach ein- 
monatlicher Versuchsdauer wurdedie Pflanze wieder an ihrem natürlichen 
Standort kontrolliert und ergab jetzt das in Abb. 6b wiedergegebene 
Bild. Die Verlagerung der Punkte beweist das lebhafte Wachstum des 
Sporophyten auch in sommerlich temperiertem Wasser. 

Die Art der Markierungsmethode verdanke ich dem zufälligen Funde 
unseres Präparators M. DAuN, der“zu seinem nicht geringen Erstaunen 
eine bei Niedrigwasser im Meere auftauchende, fest angewachsene Lam. 
digitata fand, die deutliche Schriftzüge aufwies. Abb. 7 stellt die Original- 
photographie dieses lebenden Tanges dar. 

Die schöne Markierung war offenbar dadurch zustande gekommen, 
daß die Laminaria bei Niedrigwasser zufällig mit einem bronzebedruck- 
ten Papier in Berührung gekommen sein mußte. Da bei der Abätzung 
vorzugsweise die mit Chromatophoren ausgestatteten Oberflächenzellen 
betroffen werden, sticht das freigelegte weiße Thallusinnere deutlich 
gegen die braune Oberfläche ab. Ich erwähne diesen Fund, weil uns in 
dieser einfachen Bronzeätzung ein vorzügliches Mittel gegeben ist, grö- 
Bere Tange im Meere ohne Schaden dauernd zu markieren, was für 
mancherlei Standortsversuche (Altersbestimmung, Wachstum usw.) ein 
gutes Hilfsmittel ist. 


III. Parthenogenesisversuche. 


Jetzt, nachdem die Methode der Reinzüchtung isolierter Gameto- 
phyten ausgearbeitet war und der die Fruktifikation auslösende Faktor 
beherrscht wurde, konnte der Frage einer etwaigen parthenogenetischen 
Entwicklungsfähigkeit von Laminaria-Eiern näher getreten werden. Die 
für diese Untersuchungen erforderlichen rein weiblichen Stämme lagen 
jetzt in genügender Anzahl vor. Die Untersuchungen selbst gestalteten 
sich ganz einfach, indem das Schicksal der in rein weiblichen Kulturen 
auftretenden Eier verfolgt wurde. Diese Versuche nahmen im Winter 
1927/28 mit Lam. saccharina ihren Anfang. Das Ergebnis lag bereits im 
kommenden Frühjahr klar zutage, indem der vielfache Beweis erbracht 
werden konnte, daß die Eier von Lam. saccharina einer parthenogenetischen 
Entwicklung fähig sind. Dasselbe ergaben Versuche, die im folgenden 
Winter mit Eiern von Lam. digitata und Lam. hyperborea angestellt 
wurden. 

Die parthenogenetische Entwicklung erfolgt nicht in allen Fällen, 
sondern häufig sieht man die gebildeten Eier unter Grünfärbung ihres 
Inhaltes (Austritt des Fucoxanthins) absterben. Die Weiterentwicklung 
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des unbefruchteten Laminaria-Eies ist demzufolge ein fakultativer Vor- 
gang. Der Prozentsatz der zur parthenogenetischen Entwicklung schrei- 
tenden Kulturen ist mehr oder weniger großen Schwankungen unter- 
worfen. Die Ursache der verschieden starken parthenogenetischen Ent- 
wicklungsfähigkeit konnte bisher nicht genau erfaßt werden. 

Die Weiterentwicklung des unbefruchteten Laminaria-Eies geht un- 
gefähr mit derselben Geschwindigkeit vor sich wie die Fortentwicklung 
einer Zygote. In Hinblick auf die zytologischen Untersuchungen von 
Ky in (1918) an Chorda Filum dürfte man wohl nicht fehlgehen an- 
zunehmen, daß die Reduktionsteilung bei den Laminariales allgemein im 
Sporangium erfolgt. Wir haben also in den aus unbefruchteten Eiern 
entstandenen Gebilden haploide Sporophyten vor uns (‚‚generative‘‘ Par- 
thenogenesis). Daß die Eier sich in der „Gamophase‘‘ (WINKLER 1920) 





a b 
Abb. 8. Keimstadien von Lam. saccharina. a diploider Sporophyt, b haploider Sporophyt. 


befinden, geht schon daraus hervor, daß sie bei Gegenwart fertiler Männ- 
chen normal befruchtungsfähig sind. 

In der Entwicklungsgeschwindigkeit von diploiden und haploiden 
Sporophyten dürften nach meinen Beobachtungen keine großen Unter- 
schiede bestehen. Wohl aber gelingt es in der Mehrzahl der Fälle, di- 
ploide und haploide Sporophyten schon rein äußerlich voneinander zu 
unterscheiden. Während bei der normalen Zygote die ersten Zellteilungen 
meist senkrecht zur Richtung der Längsausdehnung des Oogons ver- 
laufen, so daß ein anfangs mehrfach septierter monosiphoner Faden ent- 
steht (Abb. 8a), erfolgen bei unbefruchteten Eiern die Teilungen vielfach 
unregelmäßig. Es entsteht dann vor dem Oogon ein mehr oder weniger 
deformiertes Zellkonglomerat (Abb. 8b). 

Auch in den folgenden Stadien der Entwicklung tritt in der Haplo- 
phase vielfach eine gewisse Unregelmäßigkeit zutage. Möglicherweise 
stellen die von SAUVAGEAU (1918) gelegentlich gefundenen ,,malfor- 
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mations de plantules flottantes‘ teilweise derartige haploide Sporophyten 
dar, da diese Gebilde mit den hier beschriebenen parthenogenetischen 
Keimlingen äußerlich große Ähnlichkeit haben. Zum Vergleich der Form- 
gestaltungsmöglichkeit diploider und haploider Sporophyten sei auf 
Abb. 9 verwiesen. 





d e f 
Abb.9. Diploide Sporophyten. a Lam. saccherine, b Lam. digitata und c Lam. hyperburea. 
Haploide Sporophyten. d Lam. saccharina, e Lam. digitata und f Lam. hyperboren. 


In der Diplophase herrscht also Gesetzmäßigkeit in der Form und 
Ausdruck eines polaren Gegensatzes, in der Haplophase meist Form- 
unregelmäßigkeit. Charakteristisch für parthenogenetisch entstandene 
Sporophytenkeimlinge ist das häufige Fehlen von Rhizoiden. Dort, wo 
diese doch vorkommen, sind sie vielfach deformiert oder treten erst in 
späteren Entwicklungsstadien des Keimlings in Erscheinung. 

Auch in der Natur dürften dort, wo die Gametophyten nicht dicht ge- 
drängt stehen, viele Eier unbefruchtet bleiben und — soweit Haftorgane 
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ausgebildet werden — gegebenenfalls der parthenogenetischen Entwick- 

lung anheimfallen. Ob diese Pflanzen befähigt sind, wie die zygotischen 

Exemplare, zu sorustragenden Thallis heranzuwachsen, entzieht sich bis- 

her unserer Kenntnis. Typische Größenunterschiede des Zellvolumens 

bei haploiden und diploiden Sporophyten im Sinne einer etwa bestehen- 
den Kernplasmarelation konnten nicht nachgewiesen werden. Das Zell- 
volumen ist so großen individuellen Schwankungen unterworfen, daß 
selbst ein größeres statistisches Material nicht ausreichte, Anhaltspunkte 
für derartige Beziehungen zu finden. Wie sehr der Zelldiameter selbst 
bei ein und demselben Individuum schwanken kann, ersieht man aus 

Figur e der Abb. 9. 

Überblicken wir in der Gruppe der Braunalgen die parthenogeneti- 
schen Verhältnisse an typischen Vertretern der einzelnen Untergruppen 
(Sphacelariales und Tilopteridales scheiden mangels einschlägiger Unter- 
suchungen aus), so finden wir folgende gleitende Reihe: 

Ectocarpales (Ectocarp. siliculosus) BERTHOLD (1881), OLTMANNS (1899) 
und HARTMANN (1925): Parthenogenesis möglich. 

C'utleriales (Cutl. multifida) THURET (1850), CHURCH (1898) u. a.: Par- 
thenogenesis möglich. 

Laminariales (Lam. saccharina) SCHREIBER (1930): Parthenogenesis 
môglich. 

Dictyotales (Dict. dichotoma) REINKE (1878) und WILLIAMS (1904): Par- 
thenogenesis selten. (Stark reduzierte Keimfähigkeit.) 

Fucales (Fucus vesiculosus) OVERTON (1906): Parthenogenesis nur bei 
weitgehenden experimentellen Eingriffen möglich (in der Natur un- 
wahrscheinlich). 

Hiernach ist die parthenogenetische Entwicklungsfähigkeit in der 
Gruppe der Braunalgen ein Zeichen der Primitivität. Auch für die teil- 
weise noch verschieden gehandhabte Eingruppierung der Laminariales 
innerhalb der Braunalgen gibt die Tatsache einer leichten parthenogene- 
tischen Entwicklungsfähigkeit eine weitere Handhabe, die Laminariales 
den Ectocarpales und C'utleriales direkt anzugliedern. 


IV. Der Modus der Geschlechtsbestimmung. 
Das nun folgende Kapitel ist der Frage gewidmet, in welcher Weise 
bei den Laminarien die Aufspaltung der Geschlechter erfolgt. Sind die 
vom Sporophyten gebildeten Schwärmsporen bereits geschlechtlich fest 
determiniert (genotypische Geschlechtsbestimmung), oder ist die fertige 
Schwärmspore noch befähigt, zu einem männlichen oder weiblichen Ga- 
metophyten auszukeimen (phänotypische Geschlechtsbestimmung) ? 
Bei einigen Braunalgen, wie Cutleria, Laminaria und Dictyota (vgl. 
OLTMANNS !1923, Bd. 3], Ksıer [1928] und HARTMAXX |1929, 1]), sind 
wir nach den bisherigen Beobachtungen geneigt, eine genotypische Ge- 
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schlechtsbestimmung anzunehmen, indem wir vermuten, daß die bei der 
Kopulation zusammengeführten Geschlechter bei der Reduktionsteilung 
wieder voneinander getrennt werden. Der eindeutige Nachweis der geno- 
typischen Geschlechtsbestimmung konnte aber bisher weder bei obigen 
Formen noch bei anderen Braunalgen erbracht werden. 

Was insbesondere die Laminariales anbetrifft, so erwähnt bereits 
SAUVAGEAU in seiner grundlegenden Arbeit über Saccorrhiza (1915) und 
später auch für Laminaria hyperborea (1918) die wichtige Tatsache, daß 
in einem einzigen Sporangium sowohl männliche als auch weibliche Ga- 
metophyten entstehen. Er beobachtete in noch geschlossenen Sporan- 
giumhüllen Keimschläuche beiderlei Geschlechts. Über das zahlenmäßige 
Verhältnis der in einem Sporangium entstehenden Geschlechtspflänzchen 
liegen jedoch keine Angaben vor. Im Falle einer genotypischen Ge- 
schlechtsbestimmung müßten aus den 32 im Sporangium gebildeten 
Sporen (Lam. saccharina) genau 16 Männchen und 16 Weibchen hervor- 
gehen. Eigene Versuche, in noch geschlossenen Sporangien das zahlen- 
mäßige Verhältnis von $-und Q-Gametophyten festzustellen, blieben er- 
folglos, weil von den in der Hülle befindlichen 32 Sporen nur jeweils einige 
auskeimten. Die Mehrzahl der Schwärmer ging in der beengenden Hülle 
zugrunde; ähnliches berichtet auch SAUVAGEAU (1918). Mithin mußten 
andere Wege begangen werden, den Keimungsprozentsatz der Sporen 
eines einzigen Sporangiums zu erhöhen. Da zur Erreichung dieses Zieles 
zunächst Beobachtungen über die Art der Schwärmsporenentleerung am 
intakten Sorus erforderlich waren, so sollen diese für den späteren Iso- 
lierungsvorgang maßgebenden Ermittlungen nachfolgend beschrieben 
werden. 

a) Die Art der Sporangienentleerung. 

Stellt man aus einem längere Zeit trocken gelegten sorusbedeckten 

Thallus dünne Querschnitte her, feuchtet mit einem Tropfen Seewasser 





a b 
Abb. 10. Schwärmsporenaustritt bei Lam. hyperborea. a Membranumhüllter Schwärmsporenhaufen, 
b Ausschlüpfen der Schwärmer. 


auf dem Objektträger an und beobachtet unter dem Mikroskop, so sieht 
man augenblicklich das gleichzeitige Öffnen zahlreicher Sporangien. Den 
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so auf einen kurzen Zeitabschnitt zusammengedriingten Entleerungsvor- 
gang mit allen seinen Einzelheiten mikroskopisch zu verfolgen, gewährt 
ein prächtiges Bild. Der ganze Sporangieninhalt tritt von einer sehr 
feinen Hülle umgeben mit einem Ruck aus dem Sporangienschlauch aus 
und schiebt sich langsam zwischen die Paraphysen durch. Der entleerte 
Sporangienschlauch bleibt am Grunde des Sorus haften. Der auf der 
Paraphysenoberfläche liegende membranumhüllte Schwärmerballen 
bleibt einige Sekunden als solcher erhalten (Abb. 10a). Die feine Hülle 
erhält darauf eine sich trichterförmig ausstülpende Öffnung, durch welche 
die Schwärmsporen einzeln ins Freie gelangen (Abb. 10b). 

Bemerkenswert ist die Tatsache, daß vollreife isolierte Sporangien 
nicht in der Lage sind, sich selbsttätig zu öffnen. Vielmehr bedarf es 
hierzu der festen Anheftung des Sporangienschlauches am Grunde des 
Thallus und des seitlichen Druckes der quellenden Paraphysen. 

b) Die Isolierungstechnik der einem Sporangium entstammenden 

32 Sporen. (Lam. saccharina.) 

In folgenden galt es, die dem Sporangium entstammenden 32 Sporen 
möglichst quantitativ abzufangen und deren Keimung zu verfolgen. Ein 
direktes Isolieren der austretenden ‚„Zweiunddreißigerballen‘‘ mittels 
feiner Kapillaren erwies sich als technisch unmöglich, jedoch führte nach- 
stehendes Verfahren zum Ziele. Län- 
gere Zeit trocken liegende (!) fruch- 
tende Thalli wurden mit erwärmter 
Seewassergelatine übergossen und 
dann plötzlich abgekühlt. Der bei 
dieser Maßnahme sich abspielende 
Vorgang ist folgender: Die der an- 
getrockneten Sorusoberfläche aufge- 
gossene flüssige Gelatine verursacht 
— wie gewöhnliches Seewasser — 
ein momentanes Öffnen zahlreicher 
Sporangien, deren Inhalt in Form von 
„Zweiunddreißigerballen‘‘ in die flüs- 
: sige Gelatine ,,abgeschossen wird. 
Abb. 11. Gelatinehaut mit eingeschlussenen In diesem Augenblick setzt die künst- 
Schwärmsporengruppen von Lam.saccharina. ]ich geförderte Abkühlung der Gela- 
tine ein. Durch deren Erstarrung werden die ,,ZweiunddreiBigergruppen* 
dann am weiteren Verquellen behindert. Wird nun die erhärtete Gela- 
tinehaut als ganze vom Sorus abgezogen, so liegen die Zweiunddreißiger- 
gruppen säuberlich voneinander getrennt in der Gelatine und können 
einzeln ausgestochen werden. Abb. 11 zeigt das mikroskopische Bild 
einer nach diesem Verfahren erhaltenen Gelatinehaut mit Zweiund- 
dreißigergruppen durchsetzt. 
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Derartige Häute können bis zu Handflächengröße mühelos gewonnen 
werden. Das Abziehen der Gelatine kann dadurch wirksam unterstützt 
werden, daß man den trockenen Sorus zuvor mit Mullgaze bedeckt, dann 
die flüssige Gelatine aufgießt, und die erstarrte Haut mit der eingeschlos- 
senen Gaze als Widerlager abzieht. Das ganze Isolierungsverfahren läßt 
sich auch mit Seewasseragar durchführen, was zudem noch den metho- 
dischen Vorteil hat, daß die bei der späteren Isolierung mitgeimpfte Agar- 
masse nicht so leicht in Fäulnis übergeht wie Gelatine. 

c) Das zahlenmäßige Verhältnis der Geschlechter 
bei der Sporangialanalyse. 

Im Falle einer genotypischen Geschlechtsbestimmung war also bei 
der Auskeimung aller 32 Sporangiumsporen das konstante Geschlechts- 
verhältnis von 1 : 1 zu erwarten. In dem mit je einer ,,ZweiunddreiBiger- 
gruppe‘ beschickten Kulturgefäß mußten im Falle einer vollzähligen 
Auskeimung also stets 16 Männchen und 16 Weibchen entstehen. Im 
Falle einer nichtgenotypischen Geschlechtsbestimmung mußte das er- 
haltene Zahlenverhältnis bei den einzelnen Häufchen variieren. 

Ein Hemmnis für die einwandfreie Beweisführung des zahlenmäßigen 
Verhältnisses der Geschlechter war die zu erwartende Schwierigkeit, daß 
es naturgemäß nicht leicht ist, selbst unter optimalen Kulturbedingungen 
alle 32 Sporen zum Auskeimen zu bringen. In nachfolgender Tabelle 3 
sind die lückenhaften Ergebnisse einer Versuchsreihe angeführt, die durch 
Aussetzen von ,,ZweiunddreiBigergruppen“ in je ein Kulturschälchen er- 
halten wurden. 


Tabelle 3. Keimungsversuche mit ,,ZweiunddreiBigergruppen“ von Laminaria 








saccharina. 

a 4 2 mungsergebn : Sporenhäufchen Meta Ex - 
A 1 1 K 1 1 
B 3 3 L 3 4 
C 3 7 M 1 1 
D — — N _ 3 
E 5 5 oO 3 4 
F — — | _ “= 
G 2 3 Q 1 — 
H 3 1 R 5 
I _ 2 

















Eine weitere Versuchsreihe ist in Tabelle 4 aufgeführt. 

Obwohl das Einimpfen aller 32 frei schwimmenden Schwärmsporen 
zu wiederholten Malen mikroskopisch kentrolliert wurde, waren jeweils 
nur wenige Keime davon am Leben geblieben. Eine auffallende Erschei- 
nung ist die Tatsache, daß das Geschlechtsverhältnis in Tabelle 4 mit 


Planta Bd. 12. 24a 
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Tabelle 4. Keimungsversuche mit „Zweiunddreißigergruppen‘‘ von Laminaria 
saccharina (angesetzt am 10. Dezember 1929). 








Sporenhäufchen yore am + Jan. Pre am 27. Febr. eur am 14. März 
A — -- 2 - 5 _ 
B _ _ 1 — 1 od 
Cc 3 2 7 4 7 4 
D 1 1 1 2 2 1 
‘ A 2 1 1 on 2 s 
F 2 8 4 5 11 3 
G — — — + — 3 
H 4 2 4 — 7 - 
I — 1 2" - 4 
K de Er 1 ix is 
L 1 — 1 7 — 
M 2 3 2 3 8 oni 
N _ FR sé = 1 2 
. 0 — — 1 — 6 — 
P és Pa — _ 6 1 
Q 2 1 2 — 2 
R _ _ — 3 _ 




















zunehmendem Alter der Kulturen sich zugunsten des männlichen Ge- 
schlechtes auswirkt. Wie ein Vergleich der ersten und letzten Kontroll- 
spalte der Tabelle 4 zeigt, nimmt die Zahl der Männchen zu, während die 
Zahl der Weibchen sogar abnimmt. Diese Erscheinung stützt sich auf 
die bereits unter dem Kapitel ‚„‚Kulturbedingungen‘“ erwähnte Tatsache, 
daß die weiblichen Individuen gegen die infolge Eindunstung unvermeid- 
liche Konzentrationserhöhung des Mediums empfindlicher sind als die 
männlichen. Hieraus ersieht man, wie wesentlich es ist, vor Inangriff- 
nahme derartiger Versuche mit den hauptsächlichsten Umweltreaktionen 
des Organismus vertraut zu sein, um sich vor Trugschlüssen zu sichern 
— in diesem Falle vor der Annahme einer zahlenmäßigen Dominanz des 
männlichen Geschlechtes bei Lam. saccharina. 

Die Befunde der Tabellen 3 und 4 waren zur Beweisführung un- 
brauchbar, so daß andere Wege begangen werden mußten. Die erstmalige 
mikroskopische Durchsuchung der Kulturgefäße hatte absichtlich erst 
nach 4—6 wöchentlichem Wachstum stattgefunden, weil ein früheres 
Auffinden der im Kulturgefäß zerstreut liegenden winzigen Keimlinge 
nicht möglich war. Im folgenden galt es deshalb, die Versuchsdauer stark 
abzukürzen, um dadurch vielleicht den Prozentsatz der Sterblichkeit 
herabzumindern. Dies konnte dadurch erreicht werden, daß man die 
Sporen nicht mehr — wie oben — im Kulturgefäß zerstreut keimen ließ, 
sondern die ganzen mit zahlreichen ‚‚Zweiunddreißigergruppen‘‘ durch- 
setzten Agarhäute in mehrere Liter (!) Seewasser fassende Gefäße ein- 
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legte. Dies hatte den großen methodischen Vorzug, daß einerseits be- 
liebig große Mengen Kulturflüssigkeit genommen werden konnten, 
andererseits die zusammengehörigen Keimlingsgruppen im Agar zu- 
sammengehalten wurden. Die Keimungsresultate der so angesetzten 
Versuche ergaben ein gut brauchbares Zahlenmaterial und sind in Ta- 
belle 5 aufgeführt. 


Tabelle 5. Keimungsversuche mit ,,ZweiunddreiBigergruppen“ von Laminaria 
saccharina (Agarhautmethode). 








— ur Sporenhäufchen 1 1. 
A 15 13 L 10 8 
B 15 16 M 12 10 
C 14 16 N 14 11 
D 16 16 O 10 14 
E 13 11 ‘4 13 11 
F 16 16 Q 16 11 
G 13 8 R 15 11 
H 7 12 5 14 10 

I 14 14 y 16 1] 
K 10 9 

















In dieser Versuchsreihe kommt die Zahl der Auskeimungen dem 
Höchstwert 32 erheblich nahe. In zwei Fallen (D und F) keimten alle 
32 Sporangiumsporen aus. Wesentlich ist, daß die für ein Geschlecht er- 
haltenen Werte niemals die Zahl 16 überschritten. Das Ergebnis ist ganz 
eindeutig: Die im Sporangium entstehenden 32 Schwärmsporen ergeben bei 
der Keimung 50% Männchen und 50% Weibchen. Mithin ist für Laminaria 
der eindeutige Beweis einer genotypischen Geschlechtsbestimmung erbracht. 

Neben dem zytologischen Befund Ky tins (1918) an Chorda Filum gibt 
die bei Laminaria saccharina nachgewiesene genotypische Geschlechts- 
bestimmung eine weitere Stütze für die Annahme, daß die Reduktions- 
teilung bei den Laminariales allgemein im Sporangium erfolgt. 

Um das Aussehen der eben gekeimten ,,Zweiunddreibigergruppen™ zu 
zeigen, seien zwei derartige Keimungsgruppen im Lichtbilde wieder- 
gegeben, die besonders vorteilhaft in einer Ebene gelagert sich zur photo- 
graphischen Aufnahme eigneten. Abb. 12a läßt die bisher noch un- 
geteilten 16 Weibchen leicht erkennen, während das Auszählen der 13 
bis 15 verzweigten Männchen auf dem photographischen Bilde nur bei 
näherer Sachkenntnis möglich ist. Genaue Zahlen für das männliche Ge- 
schlecht erhält man nur bei subjektiver Musterung jedes einzelnen Keim- 
lings mit Hilfe der mikroskopischen Feineinstellung. Abb. 12b zeigt ein 
älteres Keimstadium, wo die 16 Weibchen schon teilweise septiert sind; 
die feinfädigen Männchen bilden in diesem älteren Stadium schon ein 


unentwirrbares Geflecht. 
24* 
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Nach den im vorhergehenden durchgeführten Versuchen ist also die 
Schwärmspore von Laminaria geschlechtlich schon fest determiniert ; sie 





. a b 
Abb. 12. a und b Keimlingsgruppen von Lam. saccharina, je einem Sporangium entstammend. 


besitzt, wie man sagen könnte, „latent-sexuellen‘‘ Charakter. Das Ent- 
wicklungsschema von Laminaria ist demnach folgendes: 








9 Gametophyt & Gametophyt 
| | 
Ei Spermatozoid 
Zygote 
hapl. Sporophyt dipl. Sporophyt 
Sporangium 
00006 0000 
00006 0000 
0000 - 0000 
00006 0000 
16 weiblich 16 männlich 
determinierte determinierte 


Zoosporen Zoosporen 
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An dieser Stelle muß noch einmal auf die parthenogenetische Entwick- 
lungsmöglichkeit des Laminaria-Eies verwiesen werden. Falls die aus 
den Eiern gebildeten haploiden Sporophyten in der Lage sind, zu sorus- 
tragenden Pflanzen heranzuwachsen, so hätten wir den durch die geno- 
typische Geschlechtsbestimmung bedingten bemerkenswerten Fall zu 
erwarten, daß alle im Sporangium erzeugten Sporen weiblich determiniert 
sein müßten!. 

V. Bastardierungsversuche. 

Die einzelnen Laminaria-Arten wachsen am natürlichen Standort 
vielfach gesellig beieinander. So kommen die bei Helgoland heimischen 
drei Arten zwar in zonaler Gliederung vor, trotzdem gehen die Standorte 
der einzelnen Formen vielfach ineinander über. Dadurch, daß die im 
Winter fruktifizierenden Geschlechtspflanzen dieser drei Arten ebenfalls 
mehr oder weniger durcheinander wuchern, steht einer gegenseitigen 
Bastardierungsmöglichkeit kein äußeres Hindernis infolge räumlicher 
Trennung entgegen. Das Vorhandensein von Gametophytenkulturen 
aller drei Nordseearten bot daher eine willkommene Gelegenheit, Bastar- 
dierungsversuche in vitro anzusetzen. Die Hauptvorbereitungen be- 
standen in der gleichzeitigen Züchtung aller in Frage kommenden Ga- 
metophytenarten, die dann kreuzweise in kleinen Kulturschalen kombi- 
niert wurden. Angesetzt wurden insgesamt 117 Kreuzungsversuche, und 
zwar in folgenden Kombinationen: 

saccharina © x digitata 3 (11 Versuche) 

saccharina 2 x hyperborea 3 ( 6 I 
digitata Q x saccharina & (20 < 
digitata 2 x hyperborea 3 (32 ” 

hyperborea 2 x saccharina & ( 3 “ 

hyperborea 2 x digitata 3 (45 a - 

1 In diesem Zusammenhange sei auf Beobachtungen bei Aglaozonia-Cutleria 
verwiesen, die möglicherweise in der oben bei Laminaria angedeuteten Richtung 
liegen: Wahrend die Schwarmsporen der Neapeler Aglaozonia repens nach YAMA- 
NOUCHI (1912) sowohl männliche wie weibliche Cutleria-Pflänzchen ergeben, 
konnte Kuckuck (1899) bei den der Helgoländer Aglaozonia entstammenden Cut- 
lerien nur weibliche Exemplare feststellen. KNIEP (1928) vermutet, daß die rein- 
weibliche Nachkommenschaft der Helgoländer Aglaozonia dadurch bedingt sein 
könne, daß diese Nordseeform haploid sei. Ich nahm die Versuche mit der Helgo- 
länder Aglaozonia im Jahre 1927 wieder auf und kam zu demselben Ergebnis wie 
Kuckuck (1899); es entstanden nur weibliche Cutlerien. Die mir von der Neapeler 
Station im Jahre 1928 zugesandten Aglaozonien ergaben in dem für die Helgoländer 
Pflanzen benutzten Medium (!) und unter denselben Außenbedingungen sowohl 3 
wie © Individuen. Mithin sind die verschiedenen Befunde von YAMANOUCHI und 
Kuckuck nicht etwa auf verschiedene Kulturbedingungen zurückzuführen, son- 
dern innerlich begründet. Die im Helgoländer Laboratorium seit mehreren Jahren 
rein kultivierten Cutlerien wachsen und fruktifizieren in üppiger Weise. Entschei- 
dende Versuche zur Klärung obiger Zusammenhänge scheiterten aber bisher an der 
Unmöglichkeit, die in Kultur erhaltenen Aglaozonien zur Fruktifikation zu bringen. 


tt tt 
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Die Zahl der Parallelversuche wurde zwischen denjenigen Arten hoch 
gewählt, bei denen verwandtschaftlich am ehesten positive Ergebnisse 
zu erwarten waren, also zwischen saccharina und digitata einerseits und 
digitata und hyperborea andererseits. Wo eben möglich, wurden die Part- 
ner im fruktifizierenden Zustande zusammengesetzt. Das Ergebnis der 
117 Kreuzungsexperimente läßt sich dahin zusammenfassen, daß in 
keinem einzigen Falle eine erfolgreiche Bastardbefruchtung beobachtet 
werden konnte. Dort, wo hier und da die weiblichen Gameten eine 
Weiterentwicklung erfuhren, konnten die entstehenden Gebilde als par- 
thenogenetisch entwickelte Sporophyten sichergestellt werden. Eine 
parthenogenetische Entwicklungsmöglichkeit dieser Stämme wurde in 
derartigen Fällen auch an nichtkombinierten Parallelkulturen des weib- 
lichen Partners bestätigt. 

Erfolgreiche Bastardierungsmöglichkeit bzw. Entwicklung von he- 
terozygotischen Sporophyten scheint auch in der Natur für die Nord- 
seeformen in hohem Grade unwahrscheinlich zu sein. Denn eine so dicht 
gedrängte Vereinigung fruktifizierender Geschlechtspartner, wie sie in 
Kultur auf kleinstem Raume ermöglicht werden kann, dürfte in der Natur 
gar nicht oder nur selten vorkommen. Einzelne mit reifen Eiern besetzte 
Weibchen wurden in mehreren Fällen mit zahlreichen Männchen der 
anderen Spezies umlegt oder gar bedeckt, so daß im Falle einer prinzi- 
piellen Bastardierungsmöglichkeit der Erfolg nicht hätte ausbleiben dür- 
fen. Die Eier gingen jedoch ohne Entwicklungsanzeichen zugrunde. Das 
negative Ergebnis dieser Bastardierungsexperimente wird noch bestärkt 
durch die Tatsache, daß auch am natürlichen Standort bisher keine 
Sporophyten mit äußerlich sichtbaren Merkmalen heterozygotischen 
Charakters gefunden werden konnten. 

Die aus diesen Experimenten zu schließende innere Bastardierungs- 
unmöglichkeit mag bei den ihrem Habitus nach so nahestehenden drei 
Laminaria-Arten ursprünglich wohl nicht erwartet worden sein. Dem 
muß jedoch entgegengehalten werden, daß wir gerade bei morphologisch 
in sich geschlossenen Formenkreisen primitiver Pflanzengruppen all- 
zusehr geneigt sind, den einzelnen Gliedern auch einen engen inneren Zu- 
sammenhang zuzuschreiben. Hier muß beachtet werden, daß nur bei 
höherer Organisation dem Organismus ein wirksames Mittel gegeben ist, 
schon kleinste innere Differenzen auch morphologisch auszudrücken. Ob 
die Begriffe ,, Familie’, ,,Gattung‘ und ‚‚Art‘‘, die wir sowohl bei Thallo- 
phyten wie bei hoch entwickelten Phanerogamen anwenden, auch immer 
die gleichen inneren verwandtschaftlichen Abgrenzungen bedeuten, ist 
noch sehr fraglich. So erscheint es in unserem Falle zweifelhaft, ob wir in 
gleicher Weise etwa von einer „Gattung‘‘ Cirsium und von einer ,,Gat- 
tung‘‘ Laminaria sprechen dürfen. Möglicherweise entspricht der ,,Gat- 
tung‘‘ Laminaria phylogenetisch genommen eine viel weiter zu fassende 
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Gemeinschaft innerhalb der Kompositen — vielleicht der ganzen ,,Fa- 
milie‘‘ der Kompositen. Wir wissen es nicht! Aus diesem Grunde ist es 
auch nicht angängig, eine etwa bei Cirsium-,‚Arten‘‘ leichte Bastardie- 
barkeit mit den Verhältnissen bei Laminaria-,,Arten‘‘ zu homologisieren. 
In denjenigen Fällen, wo bei Thallophyten leichte Bastardierbarkeit vor- 
kommt (z. B. Fucaceen), dürfen wir auch einen engeren stammesgeschicht- 
lichen Zusammenhang annehmen. 

Zur Abgrenzung innerer Verwandtschaftsgrade genügt bei niederen 
Organismen eine rein morphologische Betrachtungsweise vielfach nicht, 
weil mit zunehmender Primitivität. die morphologische Ausdrucksmög- 
lichkeit zwangsläufig vermindert wird. Für Verwandtschaftsstudien 
innerhalb primitiver Gruppen leisten vielleicht Bastardierungsexperi- 
mente und Untersuchungen auf plasmatischer Basis bessere Dienste. 





Literatur. 


Berthold, G.: Die geschlechtliche Fortpflanzung der eigentlichen Phäospo- 
reen. Mitt. Zool. Stat. Neapel 2. — Blakeslee, A. F., Cartledge, I. L., Weleh, D. S., 
Bergner, A. D.: Sexual Dimorphism in Mucorales. I. Intraspecific Reactions. Bot. 
Gaz. 84 (1927). — Church, A. H.: The Polymorphy of Cutleria multifida Grev. 
Ann. of Bot. 12 (1898). — Föyn, B.: Untersuchungen über die Sexualität und Ent- 
wicklung von Algen. IV. Ber. dtsch. bot. Ges. 47 (1929). — Hartmann, M.: 
Untersuchungen über relative Sexualität. Biol. Zbl. 45 (1925). — 1. Verteilung, 
Bestimmung und Vererbung des Geschlechts bei den Protisten und Thallophyten. 
Handbuch der Vererbungswissenschaft 2 (1925). — 2. Untersuchungen über die 
Sexualität und Entwicklung von Algen. III. Ber. dtsch. bot. Ges. 47 (1929). — 
Kniep, H.: Die Sexualität der niederen Pflanzen. Jena 1928. — Kuekuck, P.: 
Beiträge zur Kenntnis der Meeresalgen. Wiss. Meeresunters., Abt. Helgoland 8 
(1899). — Über Zwerggenerationen bei Pogotrichum und über die Fortpflanzung 
von Laminaria saccharina. Ber. dtsch. bot. Ges. 35 (1917). — Kylin, H.: Über 
den Generationswechsel von Laminaria digitata. Sv. bot. Tidskr. 10 (1916). 
— Studien zur Entwicklungsgeschichte der Phaeophyceen. Ebenda 12 (1918). 
— Oltmanns, F.: Über die Sexualität der Æctocarpeen. Flora 85 (1899). — 
Morphologie und Biologie der Algen. Jena 1923. — Overton, I. B.: Artifical Par- 
thenogenesis in Fucus. Science (N. Y.) 37 (1913). — Reinke, I.: Entwicklungs- 
geschichtliche Untersuchungen über die Cutleriaceen des Golfs von Neapel. Nova 
Acta Acad. Leop. Carol. 40 (1878). — Sauvageau, C.: Sur la sexualité hétéro- 
gamique d’une Laminaire (Saccorrhiza bulbosa). C.r. Acad. Sci. Paris 161(1915). 
— Sur les gamétophytes de deux Laminaires (L. flexicaulis et L. saccharina). 
Ebenda 162 (1916). — Recherches sur les Laminaires des Côtes de France. Mém. 
Acad. Sci. 56 (1918). — Sehreiber, E.: Die Reinkultur von marinem Phytoplank- 
ton und deren Bedeutung für die Erforschung der Produktionsfähigkeit des Meer- 
wassers. Wiss. Meeresunters., Abt. Helgoland, N. F. 16 (1927). — Thuret: Rech. 
sur les Zoospores des Algues et les anthéridies des Crytogames. Ann. des Sci. 
natur. Bot., Ser. III, 14 (1850). — Ueda, S.: On the Temperature in relation to the 
Gametophyte of Laminaria religiosa MıYABE. J. imp. Fish. Inst. (Tokyo) 24 
(1929). — Williams, I.: Studies in the Dictyotaceae. Ann. of Bot. 18 (1904). — 
Winkler, H.: Verbreitung und Ursache der Parthenogenesis im Pflanzen- und 
Tierreiche. Jena 1920. — Yamanouchi, S.: The life history of Cutleria. Bot. 
Gaz. 54 (1912). 











HEPATIKOLOGISCHE STUDIEN. 
L IST DIE ENTWICKLUNG DES LEBERMOOSPERIANTHS 
VON DER BEFRUCHTUNG ABHÄNGIG? 

Von 
Epcar Knapp 
(Göttingen). 
Mit 1 Textabbildung. 


(Eingegangen am 27. August 1930.) 


Bei meinen Untersuchungen über die Hüllorgane um Archegonien und 
Sporogonien der akrogynen Jungermaniaceen ! bin ich auch auf die Frage 
der Abhängigkeit der Hüllbildung von der Befruchtung der Archegonien 
aufmerksam geworden. GOTTSCHE glaubte noch, das Perianth entstehe 
überhaupt erst nach geschehener Befruchtung. Doch hat schon er später 
seine Ansicht geändert und besonders auf Grund der Untersuchungen 
HOoFrMEISTERs® und Lerrerss* erkannt, daß das Perianth schon vor der 
Befruchtung angelegt wird5. 1880 hat EKSTRAND dies auf Grund zahl- 
reicher Untersuchungen bestätigt®. Dagegen war es lange unklar, ob das 
Perianth, nachdem es bei der Reife der Archegonien ein gewisses Stadium 
erreicht hat, sich nun auch bei fehlgeschlagener Befruchtung weiter ent- 
wickelt, oder ob hierzu ein besonderer durch die Befruchtung ausgeübter 
Reiz notwendig ist. 

Um dies zu prüfen habe ich eine Anzahl von Formen nach unbe- 
fruchtet gebliebenen Archegonständen abgesucht. Daß sich bei manchen 
Formen entwickelte Perianthien ohne Embryo finden, war ja schon be- 
kannt. Gymnocolea inflata z. B. bildet selten Embryonen, trägt aber fast 
stets wohlentwickelte Perianthien, die abbrechen und der vegetativen 


1 Kwapp, E.: Untersuchungen über die Hüllorgane um Archegonien und 
Sporogonien der akrogynen Jungermaniaceen. Goebels bot. Abh., H. 16. Jena 
1930. 

2 GoTTscHE: Anatomisch-physiologische Untersuchungen über Haplomi- 
trium Hookeri. Acta Acad. Leop. Carol. 20, 331—333 (1843). 

3 HorMEISTER, W.: Vergleichende Untersuchungen der Keimung, Entfaltung 
und Fruchtbildung höherer Kryptogamen, S. 36—38. Leipzig 1858. 

4 Lerress, H.: Untersuchungen über die Lebermoose. Leipzig u. Graz 1879 
bis 1881. 

5 GOTTSCHE et RABENHORST: Hepaticae europaeae (Exsikkatenwerk), Text 
zu Nr. 626, Cephalozia bicuspidata var. L iana. Dresden 1855 ff. 

6 EKSTRAND: Om blommorna hos Skandinaviens bladiga levermossor. Bi- 
hang till Kon. Sv. vet. Akad. Hdl. 6, Nr 1, 19 (1880) (Dissert. Upsala). 











Hepatikologische Studien. I. 355 


Vermehrung dienen, indem aus dem Perianth Adventivsprosse entstehen 1. 
Bei Pleurozia (Physiotium) giganteum finden sich abgewandelte sterile 
Perianthien?. Daß aber nicht bei allen Formen das Perianth ohne Be- 
fruchtung seine volle Größe erreicht, hat schon LErtGEgB beobachtet. Er 
schreibt, daß das Perianth ,,in vielen Fällen in seiner vollen Ausbildung 
von der Befruchtung abhängig ist und bei Ausbleiben derselben auf einer 
mittleren Entwicklungsstufe stehen bleibt. In anderen Fällen aber er- 
reicht es auch unabhängig von jener seinen ausgebildeten Zustand, und 
ich beobachtete bei Lophocolea, Ptilidium, Alicularia vollkommen ent- 
wickelte Perianthien, ohne daß auch nur Fruchtanfänge innerhalb der- 
selben zu beobachten gewesen wären.“ 

Meine Beobachtungen stimmen damit überein. Bei vielen Formen 
habe ich ohne Befruchtung Perianthien gefunden, die die volle Größe 
erreicht hatten, so außer den von LEITGEB genannten bei Plagiochila 
asplenioides, Leptoscyphus Taylori, Haplozia atrovirens, Lophozia ventri- 
cosa u.a. Es ist manchmal etwas schwächer ausgebildet als dann, wenn 
ein Embryo entwickelt ist; doch ist der Unterschied kaum merklich. Be- 
sonders an der Basis ist es bei ausgebliebener Befruchtung meist nicht 
so breit; doch dürfte diese Tatsache mit der geringeren Verdickung des 
Stämmchens ohne Embryo zusammenkängen. Es scheint mir aber auch 
bei diesen Formen die Entwicklung des Perianths bei ausgebliebener Be- 
fruchtung langsamer vor sich zu gehen als dann, wenn ein Embryo sich 
entwickelt. Nach der Befruchtung entwickelt sich das Perianth sehr 
rasch, so daß es häufig schon, wenn der Embryo noch ganz klein ist und 
man noch keine Differenzierung von Kapselteil und Fuß erkennt, fast 
ausgewachsen ist (z. B. bei Plagiochila asplenioides und Lophozia quinque- 
dentata). Man sieht deshalb, wenn man im September nach Plagiochila- 
Perianthien sucht, bei oberflächlichem Suchen nur solche mit Embryonen, 
und erst bei genauerem Untersuchen findet man die Perianthien an un- 
befruchtet gebliebenen Archegonständen, die noch so klein sind, daß sie 
nicht unmittelbar in die Augen fallen. Erst später, im November und De- 
zember, sind auch diese Perianthien größer geworden. Es ist also auch bei 
diesen Formen eine gewisse mit der Entwicklung des Embryo in Zusam- 
menhang stehende Förderung des Perianthwachstums festzustellen. 

Deutlicher wird dieser Einfluß der Embryobildung auf die Perianth- 
entwicklung bei den Formen, bei denen sich das Perianth ohne Befruch- 
tung nicht zur vollen Größe entwickelt. Diese Fälle sind natürlich 


1 SCHIFFNER, V.: Ein Kapitel aus der Biologie der Lebermoose. Festschrift 
zu ASCHERSONS 70. Geburtstag, S. 118—125. Berlin 1904. Auch aus alten Perian- 
thien anderer Formen entstehen oft Adventivsprosse; ich habe solche z. B. bei 
Lophocolea bidentata und L. heterophylla beobachtet. 

2 GoEBEL, K.: Organographie der Pflanzen, II. Teil, 3. Aufl., S. 855. Jena 
1930. 
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schwieriger nachzuweisen, da nicht ohne weiteres erkannt werden kann, 
ob ein nicht entwickeltes Perianth auf diesem Stadium stehen bleibt, oder 
ob es sich noch weiter entwickeln würde. So habe ich bei Pedinophyllum 
interruptum ein Perianth beobachtet, das ohne Befruchtung eines Arche- 
goniums die Hälfte der Größe eines normal entwickelten Perianths er- 
reicht hatte, ohne aber zu wissen, ob dieses Perianth nicht noch weiter 
gewachsen wäre. Um sichere Schlüsse ziehen zu können, muß man grö- 
Beres Vergleichsmaterial haben oder feststellen können, daß das unent- 
wickelte Perianth schon so alt ist, daß es seine endgültige Entwicklung 
längst erreicht haben muß. 

Sicher in der Entwicklung stehen gebliebene Perianthien fand ich bei 
Cephalozia reclusa und ©. bicuspidata. Es fanden sich bereits abgestorbene 
Perianthien mit geöffneten, geschrumpften Archegonien und ohne 
Embryo, wobei die Perianthien nicht viel höher als die Archegonien ge- 
worden waren, sich also zwar nach Reifung der Archegonien noch etwas 
weiter entwickelt hatten, dannaberabgestorben waren. Bei Odontoschisma 
denudatum fand ich dieselben Verhältnisse. 

Eingehender wurde auch Madotheca platyphylla auf die Abhängigkeit 

der Perianthentwicklung von der Befruchtung untersucht. Sämtliche 
entwickelten Perianthien schlossen Embryonen ein, obwohl die Art ver- 
hältnismäßig selten fruktifiziert. Es fanden sich zahlreiche weibliche 
Geschlechtssprosse mit vertrockneten Archegonien, bei denen aber stets 
das Perianth auf einer sehr frühen Entwicklungsstufe stehen geblieben 
war. Nie war es höher als die Archegonien. Doch ließen sich zwei Fälle 
unterscheiden: Häufig waren die Archegonien schon frühzeitig verküm- 
mert, ohne sich geöffnet zu haben; es waren überhaupt nur wenige Arche- 
gonien voll entwickelt, während die übrigen bald nach ihrer Anlegung in 
der Entwicklung stehen geblieben sind. In diesem Falle war das Perianth 
sehr unentwickelt und bildete oft nur einen niedrigen Ringwall. Viel- 
leicht hat hier eine Trockenzeit die an Bäumen lebenden Rasen so 
ausgetrocknet, daß die Archegonien abstarben. Außerdem fanden sich 
aber auch wohl entwickelte Archegonstände, wo offenbar nur das 
Fehlen von Spermatozoiden eine Befruchtung unmöglich gemacht hatte. 
Hier war dann das Perianth halb so hoch oder ebenso hoch wie die Ar- 
chegonien. 

Bei Lepidozia reptans und Lepidozia trichoclados wurde dasselbe be- 
obachtet: An den Geschlechtssprossen, wo keine Befruchtung eingetreten 
war, blieb das Perianth unentwickelt; auch die Hüllblätter entwickelten 
sich hier kaum mehr weiter. 

Dieselben Verhältnisse fand ich auch bei Radula complanata. Auch 
hier erreichten die Perianthien bei Ausbleiben der Befruchtung nur die 
Höhe der Archegonien. Trotz des paroezischen Blütenstandes waren 
solche verkümmerten Archegonstände gelegentlich zu finden (Verhinde- 
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rung der Befruchtung durch Trockenperioden?). In allen voll entwickel- 
ten Perianthien fanden sich Embryonen. 

Ebenso verhält sich Lejeunea cavifolia. Geöffnete, aber unbefruchtet 
gebliebene und abgestorbene Archegonien waren nur von einem ganz 
unentwickelten Perianth umgeben, das ich häufig schon abgestorbenfand. 

Ich möchte diese Beobachtungen ergänzen durch einige Schlüsse, die ich aus 
Angaben bei MÜLLER!, allerdings mit Vorbehalt, ziehen zu können glaube. 

Chandonanthus squarrosus: Aus den Angaben MÜLLERS geht hervor, daß sich 
das Perianth auch ohne Befruchtung weiter entwickelt. 

Diplophyllum taxifolium: ,, Perianthien sind mitunter vorhanden, Sporogone 
dagegen äußerst selten.“ Es wäre daraus auf eine Entwicklung des Perianths 
ohne Befruchtung zu schließen. 

Pleurozia purpurea: „Perianth nur in unentwickeltem Zustand bekannt. ..., 
Sporophyt unbekannt.“ Also offenbar keine weitere Entwicklung des Perianths 
ohne Befruchtung! 

Radula Lindenbergiana: Aus MüLLers Figur 159 (I. c., II) ist zu schließen, 
daß sich das Perianth ohne Befruchtung nicht weiter entwickelt. 

Madotheca laevigata: „Die Pflanze kommt nicht zu selten mit weiblichen 
Infloreszenzen vor, dagegen, wie es scheint, kaum je mit Androecien, darum sind 
auch entwickelte Perianthien und Sporogone bei ihr in Mitteleuropa nicht beob- 
achtet worden.“ Also auch hier Stehenbleiben des Perianths bei Ausbleiben der 
Befruchtung! 

Madotheca Cordeana: Aus MüLLers Figur 167 (l. c., II) ist zu schließen, daß 
das Perianth ohne Befruchtung nicht weiter wächst. 

Gewiß sind meine Beobachtungen noch zu gering, um sichere Schlüsse 
ziehen zu können, und es wäre erwünscht, daß die Hepatikologen ihr 
Augenmerk auf diese Frage richteten. Soviel ist aber sicher, daß sich 
nicht alle akrogynen Lebermoose in dieser Hinsicht gleich verhalten. Es 
scheint mir, daß die Stellung der Archegonien für das verschiedene Ver- 
halten maßgebend ist: Bei Formen, die ihre Perianthien am Ende von 
Hauptästen anlegen, fand ich eine Weiterentwicklung auch ohne Be- 
fruchtung, während solche, die die Archegonien an kurzen Geschlechts- 
ästen tragen, die Perianthien bei Ausbleiben der Befruchtung nicht 
weiter entwickeln. Bei Radula und Lejeunea stehen die Archegonien zwar 
am Gipfel eines Haupt- oder verlängerten Seitensprosses; es entsteht 
aber unmittelbar unterhalb des Perianths oder der Hüllblätter ein Seiten- 
sproß, der das Wachstum sympodial weiterführt und das Perianth zur 
Seite drückt. Die Spitze des perianthtragenden Hauptastes verhält sich 
dadurch schließlich wie ein kurzer weiblicher Geschlechtssproß. Wahr- 
scheinlich werden den kurzen funktionell spezialisierten Geschlechts- 
ästen nur durch den Einfluß des sich entwickelnden Embryo genügend 
Stoffe zugeführt, die eine Weiterentwicklung des Perianths ermöglichen. 
Wenn kein Embryo entwickelt wird, so werden dem Geschlechtsast keine 
Stoffe mehr zugeführt, und das Perianthwachstum wird eingestellt. Am 

1 Mürter, K.: Die Lebermoose (Bd. 6 in RABENHORSTs Kryptogamenflora), 
I. u. II. Abteilung. Leipzig 1906—16. 
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Hauptast dagegen werden auch ohne den Reiz des Embryo der Sproß- 
spitze genügend Nährstoffe zur Perianthentwicklung zugeführt, weil kein 
Sproß unterhalb der Spitze des Hauptsprosses entspringt, der die Stoffe 
für sich beanspruchen könnte. Durch den Embryo wird diese Zuführung 
von Stoffen allerdings noch gesteigert, wodurch eine raschere Perianth- 
entwicklung mit der Entwicklung eines Embryos verbunden ist. — Es ist 
dies zunächst eine Annahme, die durch weitere Beobachtungen zu prüfen 
wäre. Daß eine Beziehung besteht zu der Größe, die das Perianth bei der 
Befruchtung schon erreicht hat, erscheint mir nicht sehr wahrscheinlich, 
da z. B. Leptoscyphus Taylori und vor allem Ptilidium pulcherrimum bei 
der Befruchtung ein noch sehr unentwickeltes Perianth besitzen, beide 
Arten aber auch ohne Befruchtung ihre Perianthien zur vollen Entwick- 
lung bringen. 

Wenn die Archegonien am Ende von Haupt- oder verlängerten Neben- 
sprossen stehen, so werden oft unterhalb der Archegonienstände Inno- 
vationssprosse gebildet. Häufig entstehen diese nur dann, wenn die Be- 
fruchtung mißglückt ist, d. h. wenn sich kein Embryo entwickelt. Zwei- 
fellos ist diese Beeinflussung durch die Embryoentwicklung durch den 
Unterschied in der Stoffzufuhr begründet: Wenn sich der Embryo ent- 
wickelt, so sind nicht genügend Stoffe frei, auch einen Innovationssproß 
zur Entwicklung zu bringen. Manche Formen bilden aber auch Inno- 
vationssprosse trotz der Entwicklung eines Embryo. Bei Leptoscyphus 
Taylori und anderen wurde dies gelegentlich beobachtet, und bei Southbya 
stillicidorum scheint es die Regel zu sein. Auch bei Radula und vielen 
Jubuleen wird regelmäßig unterhalb der Perianthien ein Seitensproß 
angelegt, der das Wachstum sympodial fortsetzt. Bei Plagiochila asple- 
nioides habe ich dagegen beobachtet, daß unterhalb eines schon braun 
werdenden Perianths aus der letzten Vegetationsperiode mit alter ge- 
sprengter Kalyptra ein frischer grüner Innovationssproß gebildet wurde. 
Im allgemeinen scheint die Beeinflussung der Bildung von Innovations- 
sprossen durch den sich entwickelnden Embryo nicht so stark zu sein, 
daß nicht auch eine Entwicklung von Innovationssprossen trotz der 
Embryoentwicklung möglich wäre. Offenbar reichen bei manchen For- 
men die Nährstoffe soweit aus, daß außer denen, die der Embryo an sich 
zieht, so viele übrig bleiben, daß die Bildung eines Innovationssprosses 
möglich bleibt. 

Interessanter ist hier für uns die Frage, inwieweit die Ausbildung des 
Perianths ohne Embryoentwicklung durch die Bildung eines Innovations- 
sprosses beeinflußt wird. Für Lejeunea und Radula wurde das Stehen- 
bleiben des Perianths an Sproßspitzen mit unbefruchtet gebliebenen 
Archegonien schon zu der Entwicklung des Seitensprosses in Beziehung 
gebracht. Wir stellen uns vor, daß der archegonientragenden Sproßspitze 
nur dann genügend Stoffe zugeführt werden, wenn diese durch die Em- 
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bryoentwicklung gewissermaßen nach dieser Sproßspitze hingezogen 
werden. Wenn sich aber kein Embryo entwickelt, so fehlt dieser Reiz, 
der die Stoffzuführung nach der Sproßspitze bewirkt und damit auch die 
Perianthentwicklung ermöglicht, und alle Stoffe werden dem Innova- 
tionssproß zugeführt. 

Es bilden sich aber auch Innovationen bei manchen von den Formen, 
für die eine vollständige Perianthentwicklung auch ohne Befruchtung 
nachgewiesen wurde, z. B. bei Plagiochila asplenioides und Leptoscyphus 
Taylori. Aber deutlich kommt hier der Innovationssproß erst später zur 
Entwicklung als bei Radula und Lejeunea; bei diesen ist er schon ange- 
legt, ehe die Archegonien befruchtungsfähig sind. Das Perianth von 
Radula und Lejeunea verhält sich deshalb, wie wenn es an einem kurzen 
Geschlechtsast stünde, der bei mißglückter Befruchtung verkümmert. 
Die spätere Anlegung des Innovationssprosses bei Plagiochila und Lepto- 
scyphus ermöglicht eine Weiterentwicklung des Perianths auch ohne Be- 
fruchtung, weil zunächst die Nährstoffe noch alle der Spitze des Haupt- 
sprosses zugeführt werden können und die Innovation noch nicht alle 
Stoffe für sich beansprucht. 

Gelegentlich finden sich aber auch verkümmerte Perianthien an 
Sprossen der Formen, die gewöhnlich trotz Bildung eines Innovations- 
sprosses auch bei Ausbleiben der Befruchtung ihr Perianth weiter ent- 
wickeln. So fand ich bei Leptoscyphus Taylori öfters außer Pflanzen, die 
das Perianth auch ohne Befruchtung trotz der Bildung eines Innovations- 
sprosses gebildet hatten, auch solche, bei denen die Sproßspitze ein ver- 
kümmertes Perianth um vertrocknete Archegonien trug, unterhalb 
dessen sich ein Innovationssproß gebildet hatte. Bei Lophozia quinque- 
dentata beobachtete ich einmal dasselbe. Ich nehme an, daß es sich hier 
entweder um schlecht ernäbrte Sprosse handelte, oder daß der Innova- 
tionssproß früher als gewöhnlich zur Entwicklung kam. Für letztere An- 
nahme spricht, daß der Innovationssproß unmittelbar unterhalb des 
Perianths entsprang und das Perianth von dem erstarkten Innovations- 
sproß ganz auf die Seite gedrückt war, so daß es scheinbar auf die Ober- 
fläche des Sprosses zu stehen kam. Die Innovation wuchs in der Richtung 
des perianthtragenden Hauptsprosses weiter, genau wie dies bei Radula 
und Lejeunea der Fall ist. Aus allen diesen Beobachtungen scheint mir 
die Bedeutung der Stoffzufuhr für die Perianthentwicklung deutlich her- 
vorzugehen. — Die Schemata der Abb. 1 zeigen, wie man sich die Beein- 
flussung der Stoffverteilung und der Perianthbildung durch die Embryo- 
entwicklung, die Stellung des Perianths und die Bildung von Innovations- 
sprossen vorstellen kann. 

Die Veränderungen, die das Wachstum des archegontragenden Stämm- 
chens nach der Befruchtung erleidet (Marsupienbildung im weitesten 
Sinne; vgl. meine oben angeführte Arbeit!), scheinen noch mehr von der 
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Entwicklung eines Embryo abhängig zu sein als die Perianthentwicklung. 
Immerhin gibt es auch hier Unterschiede. Die Marsupien vom Isotachis- 
Typ, die ja stets am Ende von Hauptsprossen entstehen, scheinen von 
der Embryoentwicklung ziemlich unabhängig zu sein. Wenigstens habe 
ich bei Marsupella emarginata und Alicularia compressa fast völlig ent- 
wickelte Marsupien an Sprossen ohne Embryo, nur mit abgestorbenen 
Archegonien, gefunden. Es verhalten sich diese Marsupien in der Ab- 
hängigkeit von der Befruchtung also wie die Perianthien am Ende von 
Hauptsprossen. Dagegen ist die volle Entwicklung der Marsupien vom 
Calypogeia-Typus von der Entwicklung eines Embryo abhängig. Aber 
angelegt werden auch die Calypogeia-Marsupien schon vor der Befruch- 
tung. Die Abhängigkeit der Entwicklung des Marsupiums von der Ent- 
wicklung eines Embryo gilt sowohl für die Formen, bei denen das Marsu- 


Abb. 1. Schemata, die die Weiterentwicklung bzw. das Stehenbleiben des Perianths nach Reifung 
der Archegonien bei Ausbleiben der Befruchtung je nach der Stellung der Archegonien und des 
Perianths verständlich machen sollen. A Archegonien und Perianth am Ende eines Hauptsprosses, 
B an einem kurzen Geschlechtssproß, C' an einem Hauptsproß, der aber sehr früh einen Inno- 
vationssproß Z kurz unterhalb des Perianths bildet, so daß dieses auf die Oberseite des Haupt- 
sprosses gerückt erscheint, D am Ende eines Hauptsprosses, der erst spät und weiter vom Peri 
anth entfernt einen Innovationssproß bildet. / bei Ausbleiben der Befruchtung, 2 bei Entwicklung 
eines Embryo. Durch die Zahl der Pfeile soll die Menge der für die Perianthbildung in Betracht 
kommenden Stoffe angedeutet sein. 


pium einen umgebildeten kurzen ventralen Geschlechtsast darstellt, wie 
bei Geocalyx und Calypogeia (Kantia), bei denen bei ausgebliebener Be- 
fruchtung die weiblichen Aste verkümmern ! (wenigstens habe ich nie einen 
entwickelten Fruchtsack ohne Embryo gefunden), als auch offenbar fiir 
Formen, bei denen der Fruchtsack aus der Spitze eines Hauptsprosses 
gebildet wird, wie dies bei Gongylanthus und Arnellia der Fall ist. Wenig- 
stens gibt MÜLLER von Arnellia an, daß die Pflanze, wenn keine Befruch- 
tung eintritt, meist mehrere junge Triebe unterhalb der weiblichen In- 
floreszenz bildet, welche in der Richtung des Sprosses weiterwachsen, 
so daß dann die weibliche Infloreszenz rückenständig erscheine (I. c., I, 
8. 501). Auch die Verdickung der archegonientragenden Sprosse erfolgt 
zwar bis zu einem gewissen Grad schon vor der Befruchtung (vergleiche 

1 Dovutns Angabe, der weibliche Geschlechtssproß wachse ohne Befruchtung 
vegetativ weiter (Cincinnulus trichomanis Dum. Rev. bryol. 81, 110 [1904]), 


können wir übergehen, da es ganz klar ist, daß es sich dabei höchstens um eine 
Innovation handeln kann. 
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z.B. Abb. 99 meiner oben genannten Arbeit), erreicht aber, wenn keine 
Befruchtung erfolgt, lange nicht den Grad, der bei der Entwicklung eines 
Embryo diesem das Versenken seines Fußes im Stämmchen ermöglicht. 
Ebenso lassen sich die ventralen Ausbeulungen bei den Formen, die 
Fruchtsäcke vom Thylimanthus-Typ bilden, schon wahrnehmen, ehe eine 
Befruchtung eingetreten ist (vgl. Abb. 114 meiner Arbeit, sowie GOEBEL, 
Org. II, Abb. 913), entwickeln sich aber auch nur nach geschehener Be- 
fruchtung weiter!. Dasselbe gilt auch für die zentralen Wucherungen des 
Gewebes, die zur Bildung einer Stengelkalyptra führen: Die Archegonien 
werden zwar schon vor der Befruchtung auf einer Gewebewucherung 
etwas hochgehoben, ohne daß dieses Hochwachsen aber dem nach der 
Befruchtung bei manchen Gattungen erreichtenGrad auch nur annähernd 
gleichkommen würde. Auch das Anschwellen des Archegonbauches geht 
bekanntlich parallel mit der Entwicklung des Embryos, so daß die 
Kalyptra stets von diesem ausgefüllt ist. 


Zusammenfassend ließe sich also sagen, daß die Abhängigkeit der 
Perianthentwicklung von der Bildung eines Embryo bei den verschie- 
denen Formen der akrogynen Jungermaniaceen verschieden groß ist. 
Der Grad dieser Abhängigkeit scheint zu der Stellung der Archegonien 
in Beziehung zu stehen: Bei den Formen, bei denen die Archegonien am 
Ende von Haupt- oder verlängerten Seitensprossen stehen, ist die Ab- 
hängigkeit gering und äußert sich vor allem in der rascheren Entwicklung 
des Perianths bei der Bildung eines Embryo; bei solchen Arten dagegen, 
bei denen die Archegonien an verkürzten Geschlechtssprossen entstehen, 
ist die Abhängigkeit vielgrößer, und das Perianth entwickelt sich in diesen 
Fällen nicht oder nur mehr wenig weiter. Verständlich wird diese ver- 
schieden große Abhängigkeit von der Befruchtung durch die verschiedene 
Bedingung für die Stoffzufuhr an Haupt- und Kurzsprossen. 

Die Veränderungen des archegontragenden Stämmchens selbst sind 
noch mehr von der Entwicklung eines Embryo abhängig. Nur Marsu- 
pien vom /sotachis-Typ (Marsupella und Alicularia) werden auch ohne 
Befruchtung fertig entwickelt. 

1 Der Vergleich der Marsupienbildung mit der Bildung von Gallen hinkt also 
insofern, als zwar meist (mit Ausnahme des /sotachis-Typs) die volle Entwicklung 
nur durch den Einfluß des Embryo erfolgt, die Marsupien aber schon vor der Be- 
fruchtung angelegt werden. 
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Ziel und Fragestellung phototropischer Untersuchungen haben in 
letzter Zeit eine deutliche Umwandlung erfahren. Noch vor kurzem 
schien die endgültige Klärung der phototropischen Erscheinungen nur 
mehr eine Frage vervollkommneter Meßmethoden zu sein, es schien kaum 
zweifelhaft, daß eine exakte Erfassung des Krümmungs- und Wachstums- 
verlaufes eine Bestätigung der Theorien erbringen würde, die dem Photo- 
tropismus eine einfache pysikalisch-chemische Grundlage geben konnten: 
der Theorie BLaauws und der Lichtabfallstheorie. Diese Untersuchungen 
haben jedoch bekanntlich, soweit sie die erste der beiden Theorien be- 
trafen und über die Erfassung eines der beiden Phänomene zu ihrem 
quantitativen Vergleich vordrangen, die erhoffte Bestätigung nicht er- 
bracht. Daraus ergab sich für eine fruchtbare Weiterarbeit die Not- 
wendigkeit, Zielsteckung und Auswertung der Versuche, die sich zeit- 
weilig in der Prüfung und, nachdem diese Prüfung ungünstig ausgefallen 
war, in einer destruktiven Kritik der BLaauwschen Theorie zu erschöpfen 
drohten, durch die Entwicklung neuer Vorstellungen, die den richtigen 
Kern der bisherigen Anschauungen mit den Lehren der letztvergangenen 
Jahre in Einklang brachten, ergiebig zu machen. 

Im Verfolg meiner Untersuchungen an Haferkeimlingen war ich dazu 
geführt worden, mich den Einwänden gegen die BLaauwsche Theorie 
anzuschließen (1929). Die Versuche mit achsenparallelem Licht hatten 
ergeben, daß unter diesen Bedingungen zwar in der ersten Versuchsstunde 
eine deutliche Proportionalität zwischen Wachstum bei totaler und 
Krümmung bei partieller Belichtung von oben erkennbar ist, daß aber 
bei längerer Versuchsdauer und Einbeziehung größerer Lichtmengen eine 
weitgehende gegenseitige Unabhängigkeit der beiden Lichtwirkungen 
ganz deutlich wird. Diesen Tatsachen ließ sich durch die Annahme Rech- 
nung tragen, daß bei einseitiger Belichtung zur Lichtwachstumsreaktion 
ein zweiter Prozeß hinzutritt, der ihr erst die Möglichkeit der Teilnahme 
an der Krümmung gibt, sich ihrer Wirkung addiert und sie mehr oder 
weniger stark überdeckt. Die nachher zu schildernden Versuche berühren 
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diese Seite des Problems nicht unmittelbar; maßgebend für sie war ein 
anderer Gesichtspunkt, der sich gleichfalls aus den früheren Unter- 
suchungen ergeben hatte. Es hatte sich gezeigt, daß der Wachstumsver- 
lauf bei begrenzten Mengen achsenparallelen Lichts demjenigen bei 
achsensenkrechter Belichtung weitgehend entsprach, daß jedoch die 
krümmungsauslösende Wirkung dieses Lichtes außerordentlich stark 
herabgesetzt war. Daraus war ersichtlich, daß achsenparalleles Licht 
nicht „von vornherein‘ schwächer wirkt, sonst hätte ja eine Beeinflus- 
sung des Wachstums auch erst bei entsprechenden Lichtmengen eintreten 
dürfen. Die Minderung der tropistischen Wirkung bei ungeminderter 
tonischer Wirkung mußte also in anderer Weise erklärt werden, und zu 
ihrer Erklärung bot sich die Annahme dar, daß der tropistische Prozeß 
nicht von der gesamten auf den Keimling einwirkenden Lichtmenge aus- 
gelöst wird, sondern daß der Impuls von einer Komponente, der trans- 
versalen, den Keimling mehr oder weniger genau in der Ebene der späte- 
ren Krümmung durchsetzenden Teillichtmenge geliefert wird. 

Ein Versuch mit kombinierter vertikaler und horizontaler Belichtung 
(1929, S. 482ff.) zeigte des weiteren, daß nicht der Abfall des Gesamt- 
lichtes der späteren Krümmung die Richtung weist, wie dies auf Grund 
der Lichtabfallstheorie! zu erwarten wäre, sondern daß für sie entweder 
der Abfall des Transversallichtes oder dessen vorherrschende Richtung 
bestimmend ist. Diese Folgerung mußte weiter gestützt und verfolgt 
werden, denn sie rührt an die Wurzel unserer bisherigen Anschauungen 
und braucht daher zu ihrer Sicherung ein größeres Tatsachenmaterial und 
eine eingehende Berücksichtigung sämtlicher Faktoren, die am Zustande- 
kommen der phototropischen Erscheinungen beteiligt sind. 

Im folgenden soll über weitere Versuche, die im vergangenen Jahre 
angestellt worden sind, berichtet werden. Vorweg sei bemerkt, daß es 
mir nicht gelungen ist, einen Weg ausfindig zu machen, zur Entscheidung 
der Frage, ob die Richtung (s. str.) oder der Abfall des Querlichtes die 
Krümmungsrichtung des Keimlings bedingt. Welche Schwierigkeiten der 
Lösung dieser Frage nach den Erfahrungen der letzten Jahre entgegen- 
stehen, wird aus den späteren Erörterungen deutlich werden. 

Was nun zuerst zu prüfen war, war folgendes: Wenn unsere Annahme 
das Richtige trifft, darf die starke Herabsetzung der tropistischen Wir- 
kung des Lichtes, wenn seine Einfallsrichtung nicht in der Ebene der 
späteren Krümmung liegt, nicht an die früheren Versuchshedingungen 
(achsenparalleles Licht) gebunden sein, es müssen auch z. B. bei inversem 
Horizontallicht ähnliche Erscheinungen zu konstatieren sein. Es mußte 


1 Wenn auch die Lichtabfallstheorie nirgends in der einschlägigen Literatur 
so formuliert ist, daß der Abfall des Gesumtlichtes für die Krümmung richtung- 
gebend ist, so liegt ihr doch unausgesprochen diese Annahme zugrunde, wie sich 
aus den diesbezüglichen Versuchen und Erörterungen ergibt. 


Planta Bd. 12. 25 
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also aus der Zahl der Versuche zur Richtungs- oder Abfallstheorie der 
eine oder andere herausgegriffen und an ihm die Tragkraft unserer Hypo- 
these erprobt werden. 

Ich muß es mir versagen, sämtliche in der Literatur niedergelegten 
Versuchsanstellungen in aller Breite darzulegen, die Kritiken und Gegen- 
kritiken gesammelt darzustellen und ihnen eine Kritik der Kritiken folgen 
zu lassen; bei dem großen Interesse, das diese Streitfrage gefunden hat, 
ist das Tatsachenmaterial als bekannt vorauszusetzen. Es genüge daher 
"folgende Zusammenstellung: 

Für die Lichtabfallstheorie, vorwiegend bei Haferkoleoptilen, spra- 
chen nach der Auslegung ihrer Ansteller: 

1. Der DARwIN-NIENBURGsche Versuch mit Abdunkelung eines Keim- 
lingsviertels (im Grundprinzip) und einseitiger Belichtung (Darwın 1881, 
NIENnBURG 1918, v. GUTTENBERG 1922). Kritik bei LUNDEGARDH (1922). 

2. Der Jost-v. GuTTENBERGsche Versuch (Jost 1904, v. GUTTENBERG 
1922), durch v. GUTTENBERG an Avena und Coleus durchgefiihrt, in Ab- 
blendung einer Keimlingshalfte und antagonistischer Dauerbelichtung 
der freien Keimlingshalfte bestehend. 

3. Die Mastschen Versuche an Zea Mays, die auf das Prinzip der 
Oxtrmannsschen Tuschekeile zurückgehen ; die Keimlinge werden einseitig 
oder antagonistisch mit abgestufter Intensität belichtet, wobei die Rich- 
tung der Strahlen senkrecht zum Lichtabfall geht. 

4. DerInversionsversuch BuDERs an Phycomyces (BuDer 1918): durch 
Versenken von Phycomyces-Kulturen in Paraffinöl wird Inversion des 
Strahlenganges und damit negative Krümmung an Stelle positiver er- 
reicht. Auf Avena ist dieses Prinzip bei den grundsätzlich anderen Licht- 
verhältnissen nicht anwendbar. 

5. Der Bupersche Lichtsondenversuch, wohl allgemein als die 
stärkste Stütze für die Gültigkeit der Lichtabfallstheorie bei den Grami- 
neenkeimlingen gewertet, da in der abgeschnittenen, über die Lichtsonde 
gestülpten und damit einseitig von innen nach außen belichteten Kole- 
optile das Lichtgefälle der Lichtrichtung vollständig entgegengesetzt ist. 
Eine ähnliche Versuchsanstellung hatte HABERLANDT 1919 (veröffent- 
licht 1922) an jungen Stengeln von Polygonum Sieboldii durchgeführt. 

Hingegen sprachen für die Lichtrichtungstheorie 

1. Die Versuche Fırrınas (1907): Koleoptilen wurden längs gespal- 
ten, die eine Spalthälfte durch Stanniol verdunkelt, die freie Hälfte 
entweder von zwei Seiten gleich stark oder nur einseitig belichtet. Im 
ersten Falle trat keine Krümmung. auf, im zweiten krümmte sich die 
freie Hälfte nach dem Lichte hin (vgl. die kritische Besprechung bei 
Noack 1914). 

2. Die Versuche Noacks (1914), mit schiefem Lichte, die mehrfache 
Kritik erfahren haben. 





rs 
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3. Die Versuche HEILBRONNs (1917), die nur in der gedrängten Form 
einer vorläufigen Mitteilung vorliegen, und von denen einer, bei dem der 
Keimling in der optischen zwischen einer diffus leuchtenden Mattscheibe 
und einer parallelstrahligen Lichtquelle aufgestellt war, eine Nachunter- 
suchung durch Srerp (1919) mit negativem Erfolge erfahren hat (vgl. die 
Kritik bei BupEr, die Gegenkritik bei v. GUTTENBERG). 

4. Der DarwiN-NIENBuRGsche Versuch in der Durchführung und 
Auslegung LUNDEGARDHs (1919 und 1921); seine Befunde geben dem 
Autor Veranlassung, die SchluBfolgerungen NIENBURGs und v. GUTTEN- 
BERGS zu kritisieren. 

5. Endlich hat LUNDEGARDE zwei horizontale Lichtbündel mit wach- 
senden Divergenzen auf Koleoptilen auffallen lassen, bei denen durch 
Blenden die vordere Keimlingshälfte vom Lichtgenuß ausgeschlossen 
war; er erhielt bei Winkeln bis zu 80° positive, bei höheren negative 
Krümmung und erblickt auch hierin einen Beweis für die Richtungs- 
theorie. 

Wir werden im Laufe der nachfolgenden Erörterung Gelegenheit 
haben, auf einige dieser Versuche näher einzugehen. Für eine experimen- 
telle Nachuntersuchung unter Berücksichtigung der uns leitenden Ge- 
sichtspunkte empfiehlt sich nun am meisten der Jost-v. GUTTENBERG- 
sche Versuch, da einerseits störende Eingriffe und Operationen am Keim- 
ling vermieden werden können und andererseits die dabei herrschenden 
Lichtverhältnisse einigermaßen übersehbar sind. 


Die Reizschwelle beim Jost-v. Guttenbergschen Versuch. 

Wie aus dem früher Gesagten hervorgeht, werden wir zu erweisen 
haben, daß auch bei antagonistischem Horizontallicht unter Abdunke- 
lung der einen Keimlingshälfte viel größere Lichtmengen aufgewendet 
werden müssen, um Schwellenkrümmung zu erzielen, als bei normaler 
einseitiger Horizontalbelichtung. 

Daß mit einer Abschwächung der krümmungsauslösenden Wirkung 
des Lichtes auch bei dieser Versuchsanordnung gerechnet werden konnte, 
dafür ließ sich eine Andeutung in der Mitteilung v. GUTTENBERGS (1920) 
finden. Daselbst ist zu lesen: „Ich begann wieder mit Lichtmengen von 
Schwellenwert.... Die Resultate waren aber zunächst unbefriedigend, 
da Krümmungen nach verschiedenen Richtungen eintraten. Die Pflan- 
zen reagierten mehr oder minder schräg zu einer Lichtquelle. Eine nähere 
Prüfung ergab nun, daß es bei Verwendung der roten Rubinglaslampe 
außerordentlich schwer ist, die Blende so zu stellen, daß die beiden freien 
Seiten genau gleich groß sind. Ich vermutete nach meinen früheren Er- 
fahrungen darin die Fehlerquelle und ging nun zu Dauerbeleuchtung 
über. Wohl wurden auch jetzt die Blenden erst bei rotem Licht ein- 
gesteckt, nach Einschalten der Beleuchtung wurde aber ihre Stellung 

25* 
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noch korrigiert, so daß jetzt annähernd gleich große Flankenteile von 
beiden Lichtquellen getroffen wurden.“ 

Es war nicht ganz unmöglich, daßdiehiergeschilderten Abweichungen 
von der senkrechten Richtung teilweise damit zu erklären waren, daß 
die Keimlinge keinen genügenden tropistischen Impuls durch die Schwel- 
lenbelichtung erhalten hatten, und es sich somit zum Teil nicht um photo- 
tropische Krümmungen handelte. 

Sei dem wie ihm wolle, so ergibt sich jedenfalls für uns hieraus die 
Forderung, die Apparatur so zu vervollkommnen, daß eine Ungleichheit 
der beiden belichteten Flächenstücke von vornherein möglichst aus- 
geschlossen war. Dies ließ sich in sehr befriedigender Weise erreichen, 
durch eine Blendenvorrichtung, die von der Firma E. BüHLer, vorm. 
K. ALsrecHt in Tübingen nach meinen Angaben angefertigt worden 

















A war (Abb. 1). 
mEEZ===222=2222 : b Wie die Abbildung zeigt, besteht 
a : “thy sie aus einem Messingrohr (M) von 
6 cm Länge, das auf der einen Innen- 
RÉCENTES Sf seite (HM) mit einem Gewinde ver- 
è A sehen war und auf der anderen Seite 


Abb. 1. Blendenvorrichtung in Seiten- (a) und . ‘ S ide 
Aufsicht (b). M hoble ee ya zwei Messingflügel (F1) trug, die einen 
sats zum Horizontalmikroskop, Fl Blenden- Raum von 4mm Breite zwischen sich 


flügel, X Keimling. 

ließen. Aus diesen Flügeln waren ein- 

ander genau entsprechende quadratische Stücke in der aus der Ab- 
bildung ersichtlichen Form ausgeschnitten und die Kanten abge- 
schrägt worden. Das Ganze wurde mattschwarz lackiert. Vermittelst 
des Gewindes wurde die Blendenvorrichtung auf das Objektiv eines Hori- 
zontalmikroskops nach Entfernung der Frontlinse aufgeschraubt. Da die 
ganze Blendenvorrichtung eine hohle Röhre war, deren Achse mit der 
optischen Achse des Mikroskops übereinstimmte, konnte beim Durch- 
blicken durch das Okular der Versuchskeimling in die Mitte des Blick- 
feldes eingestellt werden und befand sich 1 em von der Blende entfernt, 
in der früher (1929) geschilderten Weise nach allen Seiten verschiebbar 
auf einem Kreuztisch stehend. Er wurde dann senkrecht so verschoben, 
daß seine Spitze mit dem untersten Teilstrich des Okularmikrometers zu- 
sammenfiel. Nun wurde er durch Drehen der Schraube des Kreuztisches 
in die Blendenvorrichtung hineingeführt, entweder soweit, daß die Hälfte 
der Keimlingsspitze von der senkrechten Begrenzung der ausgeschnitte- 
nen Blendenfelder bedeckt wurde, oder (in den Vergleichsversuchen mit 
einseitiger Belichtung) nur soweit, daß noch die ganze Keimlingsspitze 
unverdeckt war. Diese Methode hat folgende Vorzüge: Sie arbeitet nur 
mit Spitzenbelichtung, komplizierende Reaktionen der Basis sind damit 
von vornherein ausgeschlossen; Spitzenbelichtung ist auch deshalb be- 
quemer, weil sie eine nicht leicht durchführbare genau hälftige Abblen- 
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dung des Keimlings auf ganzer Länge überflüssig macht. Die vorher- 
gehende Einstellung des Keimlings auf den Mikrometerfixpunkt ver- 
bürgte in allen Versuchen stets genau gleiche Höhe der belichteten Fläche. 
Die Bewegungsrichtung des Kreuztisches fiel mit der Richtung der op- 
tischen Achse des Horizontalmikroskopes zusammen und war genau 
senkrecht zur Verbindungslinie der beiden Lichtquellen orientiert worden, 
in deren optische Mitte der Keimling zu stehen kam; damit war erreicht, 
1. daß die beiden dem Licht ausgesetzten Keimlingsflächen im v. GUTTEN- 
BERGschen Versuch unter sich gleich waren, was sich darin zeigte, daß 
keinerlei Abkrümmungen nach der einen oder anderen Lichtquelle hin 
beobachtet werden konnten, 2. daß der Keimling ohne irgendwelche Be- 
rührung, einzig durch Drehen einer Kreuztischschraube, in die Blenden- 
vorrichtung eingeführt werden konnte. 

Schließlich mußte noch darauf Bedacht genommen werden, daß die ver- 
dunkelten und die belichteten Flächenstücke des Keimlings tunlichst ein- 
ander gleich waren. Auch hierfür hatte ich ursprünglich mikroskopische 
Einstellung durchführen wollen; sie erwies sich aber dann als viel zu um- 
ständlich und hätte die Apparatur wesentlich kompliziert, so daß der 
tatsächliche Gewinn an Exaktheit gegenüber dem einfacheren und 
rascheren Arbeiten ohne zweites Mikroskop nur klein gewesen wäre. So 
wurde also, zuerst mit Lupe, nach einiger Übung mit bloßem Auge die 
Einstellung des Keimlings vorgenommen, so daß von der ursprünglich 
gegen rotes Licht sich deutlich abhebenden ganzen Keimlingsspitze mög- 
lichst genau die Hälfte verdunkelt war. Kontrollversuche zeigten, daß 
auch nach Einschalten des weißen Reizlichtes fast in keinem Falle eine 
nochmalige geringfügige Veränderung der Einstellung vorgenommen 
werden mußte. Eine durch Nutation bedingte Verschiebung des Keim- 
lings war nicht zu befürchten, da schnell gearbeitet wurde, und wir, wie 
sich zeigen wird, mit kurzen Belichtungszeiten auskommen. Für Ab- 
haltung falschen Lichtes war durch geeignete weitere Blenden Sorge ge- 
tragen worden. 

Es sei noch hinzugefügt, daß die abgeblendete Keimlingshälfte von 
der kurzen Achse des elliptischen Querschnittes begrenzt wurde, die 
Ebene der späteren Krümmung also in die Richtung der langen Achse 
fiel: bei einseitiger Reizung wurde die Breitseite belichtet, um in beiden 
Vergleichsserien gleiche Größe der belichteten Fläche zu schaffen. 

Ein serienweises Arbeiten ist natürlich bei dieser Versuchsanordnung 
nicht durchführbar, die Keimlinge mußten einzeln eingestellt und belichtet 
werden; 15-—20 Keimlinge geben für jede Lichtmenge ein klares Bild. 

Tabelle 1 enthält die Schwellenbestimmung bei einseitiger Belichtung 
der breiten Seite der Keimlingsspitze: als Reizschwelle gelte hier wie in 
allen späteren Versuchen die Lichtmenge, bei der 50% der Keimlinge 
sichtbar gekrümmt sind. 
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Tabelle 1. Einseitige Belichtung mit 1,2 MK. 
Reisseit in Sekunden 4 5 6 R 








Reizerfolg . . . . . . + ++ - + _ + 
Anzahl der Keimline. | 1 8 /| 9 11|11 8/13 4 
Die Präsentationszeit liegt also bei 5*/; Sekunden, die Reizschwelle 
ist 6,5 MKS. 
In der Tabelle 2 sind die entsprechenden Zahlenwerte für den v. Gut- 
_TENBERGschen Versuch zusammengestellt, die Lichtintensität war hier 
jederseits 4,9 MKS. 
Tabelle 2. Antagonistische Beleuchtung unter Abblendung der einen Hälfte 
des Keimlings mit je 4,9 MK. 
Reizzeit in Sekunden 15 20 25 


Reizerfolg . . . . . + 0!+ 0!+ 0 
AnzahlderKeimlinge| 2 17} 7 12/11 8 


Die Präsentationszeit beträgt hier 23 Sekunden, die Reizschwelle ist, 
da mit vierfacher Intensität belichtet wurde, 112,7 MKS. Hieraus geht 
hervor, daß wir eine 112,7 : 6,5 — 17mal größere Lichtmenge zur Aus- 
lösung von Kriimmungen beim v. GUTTENBERGschen Versuch aufwenden 
müssen, als es bei normaler einseitiger Horizontalbelichtung erforderlich 
ist; auch in diesem Falle ist also die tropistische Wirkung des Lichtes 
bedeutend herabgemindert. 

Dürfen wir nun in diesem Befund eine Bestätigung unserer Hypo- 
these erblicken? Es lassen sich verschiedene Einwände dagegen erheben; 
einer, der bei achsenparalleler Belichtung einen Schein des Rechtes hatte, 
allerdings nicht: Es kann hier nicht geltend gemacht werden, daß die 
Herabsetzung der tropistischen Wirksamkeit auf geringeren Lichtgenuß 
der belichteten Hälfte zurückzuführen sei. In beiden Versuchsserien ist 
die Größe der direkt vom Licht getroffenen Fläche ja gleich. 

Auf einige andere Bedenken werden wir später noch zu sprechen 
kommen, wenn sich weitere Gesichtspunkte aus den nachfolgenden 
Untersuchungen ergeben haben werden. Es seien daher diese und die wei- 
tere Erörterung über die Lichtabfallstheorie und die zu ihrer Bestätigung 
oder ihrer Widerlegung angestellten Versuche auf den letzten Teil dieser 
Arbeit verschoben. Zuvor müssen wir uns dem Studium der Abstump- 
fungserscheinungen bei Avena zuwenden, aus dem wir weitere Gesichts- 
punkte zur Beurteilung der früher behandelten Fragen gewinnen werden. 





























Versuch einer Analyse der Abstumpfungserscheinungen. 

Die Frage nach den Wirkungen, die eine symmetrische Vorbelichtung 
auf den Erfolg einer anschließenden einseitigen Nachbelichtung ausübt, 
ist schon mehrfach Gegenstand besonderer Untersuchungen gewesen (vgl. 
die Literaturliste bei PRINGSHEIM 1926). Verschieden wie die Art der 
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Fragestellung war in den Einzelfällen auch die Versuchsanordnung. 
Wegen der Einzelheiten, soweit sie nicht später in die Diskussion gezogen 
werden können, sei auf die Zusammenfassungen PrinasHEmms (1912, 
1926) verwiesen. 

Was mich dazu bewog, einen Teil dieses Fragenkomplexes einer er- 
neuten Untersuchung zu unterziehen, war die Erwägung, daß eine Theorie 
des Phototropismus, wie sie heute von verschiedenen Seiten in Angriff 
genommen ist, nicht an diesen Erscheinungen vorbeigehen darf; wenn sie 
Anspruch auf Gültigkeit erhebt, muß sie auch diese Erscheinungen in den 
Kreis ihrer Betrachtungen einbeziehen, sich an ihnen erproben oder 
weiterbilden. Nach der herrschenden Arbeitsweise soll eine eingehende 
und vielseitige Analyse der Kriimmungs- und Wachstumserscheinungen 
es uns ermöglichen, einen Einblick in die physikalischen und chemischen 
Grundprozesse zu gewinnen, deren gemeinsames Werk eben diese Er- 
scheinungen sind. Dann aber tritt die weitere Aufgabe an uns heran, 
auch in den „Stimmungserscheinungen“ diese grundlegenden Faktoren 
wiederzufinden; eingehende Untersuchungen müssen zeigen, ob mit den 
bisher erworbenen Einsichten eine restlose Deutung der Stimmungs- 
erscheinungen gegeben werden kann. 

Den umgekehrten Weg hat BREMEKAMP (1917) beschritten, für ihn 
bildete das Studium der Stimmungsänderungen den Ausgangspunkt für 
seine theoretischen Auseinandersetzungen, aus ihnen suchte er die Er- 
scheinungen des Wachstums und der Krümmung abzuleiten. Mag auch 
seine Theorie einer kritischen Sichtung auf Grund der seither gesammel- 
ten Erfahrungen nicht standhalten (wir werden darauf später noch zu 
sprechen kommen), so bleibt ihm doch das große Verdienst, erstmalig 
eine Synthese der Wachstums-, Krümmungs- und Stimmungserscheinun- 
gen versucht zu haben. 

Die Gesichtspunkte, mit denen ich an das erneute Studium der Ab- 
stumpfungserscheinungen herantrat, waren etwa folgende: Da wir eine 
doppelte Wirkung des Lichtes zu unterscheiden haben, deren eine den 
photoblastischen, die andere mit ihr gekoppelte den phototropischen 
(s. str.) Prozeß auslöst, so erhebt sich die Frage: Wird die tropistische Ab- 
stumpfung:, also die Erhöhung der Reizschwelle einseitiger Belichtung 
durch die vorhergehende symmetrische Belichtung, durch das Gesamt- 
licht oder durch das Transversallicht bedingt, oder entsteht sie aus der 
vereinten Wirkung beider? Im ersten Falle wäre die Abstumpfung ein 
einheitlicher Vorgang und entweder dem phototropischen oder dem photo- 
blastischen Prozeß zuzuordnen; im zweiten Falle müßte es auf irgendeine 
Weise gelingen, den Vorgang in seine Komponenten aufzuspalten, analog 


1 Wenn im folgenden von Abstumpfung, Empfindlichkeit und Stimmung die 
Rede ist, so ist damit, soweit nichts anderes bemerkt ist, tropistische Abstumpfung 
usw. gemeint (vgl. BEYER 1928). 
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der phototropischen Krümmung, in deren Ablauf sich ja auch beide Licht- 
wirkungen nachweisen lassen (1929, S. 486). 

Da die Lichtkriimmung durch das Transversallicht ausgelöst wird, so 
erschien es mir wahrscheinlich, daß auch die Heraufsetzung der Krüm- 
mungsschwelle durch Vorbelichtung sein Werk wäre. Dann wäre zu er- 
warten, daß bei zweiseitiger Vorbelichtung der Keimling in der durch die 
Verbindungslinie der beiden Lichtquellen vorgezeichneten Richtung viel 
stärker abgestumpft wird als in der dazu senkrechten Richtung. 

Die Ausführung des Versuches geschah auf folgende Weise: Für die 
zweiseitige Vorbelichtung war zweckmäßigerweise Licht von einer Menge 
zu wählen, die im Jost-v. GUTTENBERGschen Versuch noch unterschwel- 
lig war (vgl.S.368, wir fanden 112,7MKS als Reizschwelle). Wenn unsere 
Voraussetzungen nämlich zutreffen, so kann dann die Abstumpfung in der 
zur Ebene der antagonistischen Belichtung senkrechten Richtung nur ver- 
schwindend gering sein. In den folgenden Versuchen war die Intensität 
der beiden Lichtquellen je 1,2 MK, die Dauer der Vorbelichtung betrug 
30 Sekunden. Die jederseits zugeführte Lichtmenge war also 36 MK, dem- 
nach dreimal kleiner als die Reizschwelle inversen Horizontallichtes. 

Ich hielt es für angezeigt, diese Lichtmenge nicht auf einmal zuzufüh- 
ren, sondern sie in zwei gleiche Teile von je 15 Sekunden Dauer zu zer- 
legen und in der eingeschalteten Dunkelpause von gleichfalls 15 Sekunden 
Dauer die Keimlinge um 180° zu drehen. Dies geschah aus folgendem 
Grund: Die optische Mitte der beiden Lichtquellen war mit Hilfe der 
Kompensationsmethode so genau als möglich bestimmt worden; kleine 
Ungenauigkeiten in der Aufstellung des Keimlings oder ungleiches Altern 
der Beleuchtungskörper hätte jedoch zu Fehlern, je nachdem Vergröße- 
rung oder Verkleinerung der nach der antagonistischen Reizung einseitig 
zugeführten Lichtmenge, geführt. Dieser Fehler konnte vermieden wer- 
den, wenn die Keimlinge genau im Drehpunkt der vertikalen Achse eines 
Klinostaten aufgestellt wurden, und so gegebenenfalls ein einseitiger 
Überschuß während der ersten Halbzeit durch die gleichlange Reizung 
nach Drehung um 180° kompensiert wurde. 

Nach Ende der Vorbelichtung folgte eine weitere Dunkelpause von 
10 Sekunden; die Keimlinge verbleiben dabei für die eine Versuchsreihe 
in der bisherigen Stellung, für die andere wurden sie um weitere 90° ge- 
dreht, so daß das nach Ablauf dieser 10 Sekunden einsetzende einseitige 
Reizlicht in einem Falle in der bisherigen Lichtrichtung, im anderen senk- 
recht zu ihr einfiel. Als Reizschwelle wurde wieder die Lichtmenge an- 
gesehen, bei der 50% der Keimlinge sich sichtbar krümmen. Die Ergeb- 
nisse sind in Tabelle 3 zusammengestellt. 

Im ersten Falle, wenn in der Ebene der Vorbelichtung auch die Nach- 
belichtung erfolgte, liegt also die Präsentationszeit bei 18,5 Sekunden, 
die Schwellenlichtmenge beträgt 18,5 x 1,2 = 22,2 MKS. Im zweiten 
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Tabelle 3. Intensität der beiden Lichtquellen je 1,2 MK, antagonistische Vorbe- 
lichtung in zwei gleichen Teilmengen von je 15 Sekunden, unter Drehung um 180° 
in der Zwischenzeit von 15 Sekunden. 





A. Einseitige Nachbelichtung in der Richtung der Vorbelichtung. 


2 {Dauer 8 12 16 20 25 
Nachbelichtung [Reizerfolg | + = Ps te + en Em wg A 


Anzahl der Keimlinge . .| 2 22| 3 PPT UNSS 28 28: 5 
B. Einseitige Nachbelichtung senkrecht zur Richtung der Vorbelichtung. 

















. [Dauer 6 8 10 
Nachbelichtung \Reizerfolg| + uw Pe Hg in 
Anzahl der Keimlinge . .| 6 14/11 8|5 5 


Falle, Nachbelichtung unter 90°, ist die Präsentationszeit 7 :/,; Sekunden, 
die Schwelle 9,0 MKS. Die Abstumpfung in der Richtung der Vor- 
belichtung ist also wesentlich größer als in der dazu senkrechten Rich- 
tung. Damit scheint der Gedanke, von dem wir ausgingen, bestätigt zu 
sein, nämlich, daß auch die Abstumpfung durch das Transversallicht be- 
dingt wird. 

Bei genauerem Zusehen büßt jedoch der Versuch viel von seiner Be- 
weiskraft ein. Trotzdem nämlich die Vorbelichtung mit beiderseits 
36 MKS noch weit unterhalb der Reizschwelle (113 MKS) liegt, die wir 
für den Jost-v. GUTTENBERGschen Versuch bestimmten, ist doch die 
Heraufsetzung der zur Krümmung nötigen Lichtmenge von 6,5 MKS 
(normale Schwelle, siehe 8. 368) auf 9,0 MKS in der senkrechten Richtung 
bedeutender als erwartet werden konnte. 

In welchem Größenverhältnis die Abstumpfung in Richtung der Vor- 
belichtung und in der dazu senkrechten ‚Richtung zueinander stehen, 
kann aus folgendem Versuch erschlossen werden. Es wurden Keimlinge 
mit jederseits 39, 26, 13 MKS vorbelichtet und die erforderliche einseitige 
Nachbelichtung in Richtung der Vorbelichtung bestimmt, die 50% der 
Keimlinge krümmte. Es ergab sich für 

39 MKS Vorbelichtung eine Nachbelichtung von 23,8 MKS, 
26 MKS - Fr - » 16,4 MKS, 
13 MKS m FR Pr » 97 MKS. 

Aus dieser Zusammenstellung können wir nun durch Interpolation 
entnehmen, wie groß die Vorbelichtungen sind, die eine einseitige Nach- 
belichtung von 22,2 und 9,0 MKS erfordern. Es ergibt sich für den ersten 
Wert etwa 36 MKS (wie tatsächlich im Versuch verwendet) und für die 
Nachbelichtung von 9,0 MKS eine Vorbelichtung von etwa 9MKS. Die 
beiden Vorbelichtungen stehen also im ungefähren Verhältnis von 4:1, 
d. h. die Abstumpfung in der Richtung senkrecht zum Vorlichteinfall ist 
nur etwa viermal geringer als in der Richtung des Einfalles. Nach den 
Untersuchungen des ersten Abschnittes müßten wir aber erwarten, daß 
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die Abstumpfung wesentlich, nämlich etwa 17mal geringer wäre, wenn 
wirklich das Transversallicht allein für die Abstumpfung verantwortlich 
wäre. Es muß also mit der Möglichkeit gerechnet werden, daß der Unter- 
schied in der Stärke der Abstumpfung, wenn nicht ganz, so doch teilweise 
durch den geringeren Lichtgenuß der seitlichen Koleoptilpartien bei der 
Vorbelichtung bedingt ist. 

Diese Frage ließe sich direkt entscheiden, wenn man genauere Daten 
über die Helligkeitsverhältnisse in der Keimlingsspitze bei antagonisti- 
scher Beleuchtung erlangen könnte. NuERNBERGKs diesbezüglichen Ver- 
suchen können wir sie leider, soweit wir sie hier brauchen, nicht ent- 
nehmen, die Photogramme (N 8 B und N 9 B) sind nur in der Richtung 
der zweiseitigen Belichtung ausgemessen; zudem sind nach Angabe des 
Verfassers die beiden Lichtstrahlen nicht gleich stark gewesen. Nach- 
untersuchung kam für uns nicht in Frage, da sie eine kostspielige Spezial- 
apparatur erfordert, und da es sehr schwer hält, für die obersten Zonen 
der Koleoptilspitze richtige Werte zu ermitteln. 

Wir können jedoch unseren Zweck auf einem Umwege erreichen. 
Wenn wirklich die Abstumpfung auf das Transversallicht zurückzuführen 
ist, so kann achsenparalleles Licht, das ja nur ganz geringe tropistische 
Wirksamkeit besitzt, auch erst in hohen Mengen deutlich abstumpfend 
wirken. Finden wir jedoch auch in diesem Falle eine bedeutende Herab- 
setzung der Empfindlichkeit schon durch vergleichsweise geringe Vor- 
belichtung, so ist daraus zu schließen, daß die Abstumpfung ganz oder 
in erster Linie vom Gesamtlicht hervorgerufen wird. 

Es galt also, die Wirksamkeit achsenparallelen Lichtes zu unter- 
suchen. Für diesen und die weiteren Versuche fanden Osramglühbirnen 
für 6 Volt Verwendung, die mit Akkumulatorenstrom betrieben wurden 
und eine annähernd punktförmige Lichtquelle darstellten. Die Intensität 
des Vertikallichtes war 6,3 MK, die einseitige horizontale Nachbelichtung 
geschah mit 2,1 MK. Die Ergebnisse sind in Tabelle 4 zusammengestellt. 

Die Kurvendarstellung geschieht zweckmäßig in der von BREME- 
KAMP befolgten Art und Weise. Er trägt für jede Vorbelichtungsmenge 
den reziproken Wert der zugehörigen Nachbelichtungsmenge als rela- 
tives Maß der ‚Empfindlichkeit‘ ein. Nach diesem Verfahren ergibt sich 
für die folgende Tabelle die Kurve in Abb. 2. 

Sie bietet das bekannte Bild einer logarithmischen Kurve, wie sie 
auch von BREMEKAMP und auf anderem Wege von LUNDEGARDH ge- 
funden wurde. 

Ein Vergleich unserer Kurve z. B. mit der von BREMEKAMP (deren 
Zahlenmaterial der Arbeit von Arısz entnommen ist), lehrt nun, daß 
auch achsenparalleles Licht eine sehr starke abstumpfende Wirkung be- 
sitzt. Ein zahlenmäßiger Vergleich ist allerdings aus verschiedenen Grün- 
den nicht statthaft: Die Beleuchtungsverhältnisse des Keimlings sind bei 
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Tabelle 4. 
Vorbelichtung Nachbelichtung Reisertolg Rn: Schwellen- 
onsseit | ]jchtm. 
Dauer Menge Dauer Menge in "rg 
in Sekunden MKS in Sekunden] MKS + = Sekunden 
[ 2 4,2 1 13 
0 0 3 6,3 13 18 31} 7,0 
| 4 8,4 17 11 
| 4 8,4 5 | 15 
m of) Be 126 | 12 | 1 | 54 | a 
| 6 12,6 2 9 | 
20 126 8 16,8 12 14 81/, 17,4 
| 10 21,0 7 2 | 
| 8 168 | 10 | 17 |) ,,, ; 
30 189 | 12 25,2 14 11 | 10%), 22,1 
11 23,1 | 11 i ae 
” 22 || 15 315 | 16 | 10 |j ® es 
( 11 23,1 8 15 | 
50 315 15 31,5 16 19 17 35,7 
[| 17 35,7 | 26 25 || 
| 16 33,6 16 19 || a 
” ~ nT se 44,1 26 25 || 20% ou 
| 30 63,0 9 14 | 
90 567 35 73,5 17 14 33 69,3 
| 40 84,0 | 16 10 | 
- 45 94,5 | 12 12 |) ö 
- vo | 55 115,5 12 ve M 
vertikaler Beiichtung vollständig an- 
dere als bei Horizontallicht mit Dre- 
hung des Keimlings auf der vertika- 
len Klinostatenachse, wie ARISZ dies 
tat ; ferner ist für ihn die Reizschwelle 
diejenige Lichtmerge, die bei sämt- 
lichen Keimlingen eine Krümmung 
von 1mm Minimalabweichung der 
Spitze vom Lot bewirkt. Pee PES ee ee ET 1 
¢ O 63 106 189 252.315 JTE #7 MT 156 


Der zweite Einwand lieBe sich da- 
durch umgehen, daB wir selbst eine 
Kurve für antagonistische Horizon- 
talbelichtung mit Schwellenbestim- 


Abb. 2. Abnahme der Empfindlichkeit bei 

achsenparalleler Belichtung. Abszisse: Vor- 

belichtungsmenge, Ordinate: reziproker Wert 

der für Schwellenkrümmung notwendigen Nach- 
belichtung. 


mung nach dem von uns befolgten Verfahren herstellen würden, und dies 
wird nachher auch geschehen. Aber damit ist für den ersten Einwand 
noch keine Abhilfe geschaffen ; er macht es unmöglich, rein durch zahlen- 
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mäßigen Vergleich zu entscheiden, ob achsenparalleles Licht als solches 
dem achsennormalen Licht als vollkommen gleichwertig mit Bezug auf 
seine abstumpfende Wirksamkeit anzusprechen ist, oder ob eine gemin- 
derte Wirkung vorliegt. Aus diesem Grunde ist es daher auch unmöglich, 
einen gesonderten Anteil des Transversauichtes an der Gesamtabstump- 
fung auszuschließen. 

Es erhebt sich somit die Frage: Gibt es einen Weg, auf dem man über 
die Verschiedenheit der Lichtverhältnisse bei achsenparallelem und -nor- 
malem Licht hinweg zu einem quantitativen Vergleich der Wirksamkeit 
beider Lichtarten kommen kann? Oder, anders gewendet: Ist es möglich, 
zu entscheiden, ob neben der Abstumpfung durch das Gesamtlicht als 
einer Erscheinung, mit der wir nach dem Ausfall des letzten Versuches 
nun rechnen müssen, noch eine gesonderte Abstumpfung durch das Trans- 
versallicht in Betracht kommt? 

Nachfolgende Überlegung mag zeigen, auf welchem Wege ich eine 
Entscheidung in dieser Frage anstrebte. Nehmen wir an, daß die Ab- 
stumpfung in der eben geschilderten Weise eine doppelte ist. Dann wäre 
die durch achsenparalleles Licht hervorgerufene Abstumpfung in aller- 
erster Linie das Werk des ,,Gesamtlichtes‘‘, das Transversallicht hätte 
nur einen verhältnismäßig geringen Anteil am Gesamteffekt. Bei achsen- 
normalem Lichte wäre jedoch der Anteil des Transversallichtes am Total- 
effekt ein wesentlich größerer, da dieses Licht ja hier in größerem Maße 
vorhanden ist. 

Nun läßt sich rein empirisch zu jeder bestimmten Menge achsen- 
parallelen Lichtes — sagen wir aMKS — eine entsprechende Lichtmenge 
(b MKS) horizontalen antagonistischen Lichtes mit gleicher abstumpfen- 
der Totalwirkung feststellen ; unter unseren Voraussetzungen muß jedoch 
angenommen werden, daß, obzwar der Gesamteffekt in beiden Fällen 
gleich ist, der Anteil des Transversallichtes an diesem Gesamteffekt bei 
horizontal-antagonistischer Belichtung ein wesentlich größerer ist als bei 
achsenparalleler Belichtung. 

Weiterhin geht nun aus Arısz-BREMEKAMPs und LUNDEGARDHS 80- 
wohl wie aus unseren Versuchen hervor, daß ein und dieselbe Lichtmenge, 
wenn sie allein zur Einwirkung kommt, relativ stärker abstumpfend wirkt 
als wenn sie nur den Überschuß einer größeren Lichtmenge bildet, was 
ja in dem logarithmischen Verlauf der Empfindlichkeitskurve zum Aus- 
druck kommt. Beispielsweise setzte im vorher mitgeteilten Versuch eine 
Vorbelichtung von 10 Sekunden die Stimmung eines unbelichteten Keim- 
lings auf etwa das 13/,fache (von 31/," auf 5*/,’’ Dauer der Schwellen- 
belichtung) hinauf; die Stimmung eines 60” vorbelichteten Keimlings 
gegenüber einem 50” vorbelichteten verhält sich aber nur wie 201 /, : 17, 
d. h. sie wird nur auf das 11/;fache hinaufgesetzt. 

Diese Erscheinung, daß die Wirkung der Vorbelichtung mit zuneh- 
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mender Lichtmenge immer geringer wird, ist geeignet, die aufgeworfene 
Frage der Lösung zuzuführen. Wir gingen davon aus, daß der unbelichtete 
Keimling durch a MKS achsenparallelen Lichtes gleich stark abgestumpft 
wird wie durch b MKS Horizontallicht. Wie nun aber, wenn wir nicht 
von unbelichteten Keimlingen ausgehen, sondern solche, die schon vorher 
der Einwirkung von achsenparallelem Licht unterlagen, mit Horizontal- 
licht weiter abstumpfen? Haben auch in diesem Falle b MKS Horizontal- 
licht quantitativ dieselbe Wirkung wie aMKS zusätzliches Vertikallicht ? 

Wenn die Herabsetzung der Empfindlichkeit entsprechend unserer 
obigen Annahme auf zwei differenten Wirkungen beruht, so muß ge- 
folgert werden, daß b MKS Horizontallicht nunmehr wesentlich stärker 
wirken als a MKS Vertikallicht. Denn das in beiden Parallelversuchen 
anfänglich zugeführte achsenparallele Licht setzte die Empfindlichkeit 
ganz überwiegend auf Grund seiner Diffuswirkung herab, während die 
Transversalkomponente nur in verschwindendem Maße zur Gesamt- 
wirkung beitragen konnte. Folgt nun auf die vertikale Vorbelichtung 
unmittelbar eine horizontale, deren Wirkung voraussetzungsgemäß zu 
einem beträchtlichen Teile durch die starke Transversalkomponente be- 
dingt wird, so kann letztere noch fast maximalen Effekt ausüben; ihre 
Wirkung wird damit relativ verstärkt gegenüber der Wirkung des dif- 
fusen Lichtes, das infolge der schon durch das vorhergehende achsen- 
parallele Licht bedingten starken tonischen Abstumpfung nur noch in 
herabgesetztem Maße zur Geltung kommt. Dem Zusatz von b MKS 
horizontalen Lichtes wird nun also nicht mehr eine Menge von a MKS 
zusätzlichen achsenparallelen Lichtes entsprechen, sondern eine größere. 
Wirkt jedoch diese horizontale auf die vertikale folgende Vorbelichtung 
nicht stärker als im anfänglich festgelegten Verhältnis, so ist die An- 
nahme einer gesonderten Abstumpfung durch die Horizontalkomponente 
hinfällig, und damit ist die Abstumpfung als einheitlicher Vorgang 
anzusehen. 

Feststellung des Wirkungsäquivalentes. Hierzu war es nötig, auch für 
achsennormales Licht eine Abstumpfungskurve aufzustellen. Die anta- 
gonistische Vorbelichtung geschah mit jederseits 2,1 MK Intensität, die 
einseitige Nachbelichtung mit derselben Lichtstärke (Tab. 5, Abb. 3). 

Aus dem Vergleich von Tabelle 4 und 5 ergibt sich, daß eine horizon- 
tale Vorbelichtung von 10 Sekunden Dauer gleiche abstumpfende Wir- 
kung besitzt wie eine vertikale von 91/, Sekunden Dauer. Dies ist also 
bei den gewählten Versuchsbedingungen das weiterhin für uns wichtige 
Äquivalent. 

Kombinierte Vorbeleuchtung. Sie hatte, wie wir darlegten, zu erweisen, 
ob bei achsenparallel vorbelichteten Keimlingen die anschließende anta- 
gonistische Horizontalbelichtung einen größeren Abstumpfungseffekt be- 
sitzt als ein äquivalenter Zusatz achsenparallelen Lichtes (äquivalent für 
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Tabelle 5. 
Vorbelichtung Nachbelichtung Bebertolg | ne | Schwellen- 
lichtmenge 
Daue Menge Dauer Menge in 
in Sekunden] MKS lin Sekunden MKS + _ Sekunden an 
4 8,4 13 20 || 
10 21 { rn || & 11,6 
6 126 | 5 9 |) 
= ws 8 168 | 10 | 10 || & A 
8 16,8 5 9 
es || ı 23,1 9 7 |} 1 Los 
10 21,0 5 9 
40 84 12 25,2 | 20 20 121/, 25,6 
13 27,3 8 7 
15 315 | 15 | 24 | 
60 126 à fee lu | ss |} | 40 
40 84,0 | 9 9 |) 
120 252 { z Tu 7 |} 4 84,0 























unbelichtete Keimlinge). Die Keimlinge wurden zunächst 10, 20, 30 oder 
40 Sekunden mit der bisherigen Intensität (6,3 MK) vertikal vorbelichtet, 
hieran schloB sich sofort eine antagonistische Horizontalbelichtung von 
10 oder 20 Sekunden Dauer (2,1 MK), 
schlieBlich wurde, gleichfalls unmit- 
telbar anschlieBend, mit 2,1 MK 
nachbelichtet (Tabelle 6). 

Welches ist nun die Antwort, die 
uns diese Versuche geben? Dies läßt 
sich am besten zeigen, wenn wir ta- 
bellarisch die Präsentationszeiten der 
verschiedenenVersuchsreihen zusam- 


[TE TR À WE zæ menstellen, wie das in Tabelle 7 ge- 
Abb. 3. Abnahme der Empfindlichkeit bei schehen ist. 


achsennormaler antagonistischer Belichtung. 

In den wagerechten Kolumnen 
sind jeweilig dieeinander entsprechendenBelichtungen zusammengestellt. 
Wenn von einer nennenswerten Abstumpfungswirkung der Transversal- 
komponente gesprochen werden könnte, so müßten die Präsentations- 
zeiten in der Spalte Vertikal- + Horizontalbelichtung diejenigen der 
Spalte Vertikalbelichtung mindestens erreichen, wenn nicht überschrei- 
ten. Wie man sieht, ist dies aber entschieden nicht der Fall, die Zeiten 
sind fast durchweg niederer ais die entsprechenden der Vertikalbelichtung. 
Eine einzige Ausnahme macht der für die Kombination 30 vertikal + 
10 horizontal gefundene Wert 13*/,, der über dem entsprechenden Wert 
für 40 Sekunden alleinige vertikale Belichtung liegt; es ist jedoch nicht 
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Tabelle 6. 
Horizontale Vorbelichtung Einseitige Nachbelichtung Reizerfolg Präsentationszeit 
in 
Dauer Dauer 
in Sekunden | Menge MES | in gekunden| Menge MES | + | — Sekunden 
1. Vertikale Vorbelichtung 10 Sekunden (63 MKS). 
| 6 12,6 20 32 | 
10 21,0 8 16,8 39 37 Pl, 
| 10 21,0 4 1 | 
8 16,8 15 24 
” er 10 ~ 210 22 | 21 ar 
2. Vertikale Vorbelichtung 20 Sekunden (126 MKS). 
8 16,8 7 11 
10 21,0 10 21,0 8 10 | 101/,—101/, 
12 25,2 15 8 | 
9 18,9 6 ll | 
20 42,0 12 25,2 16 18 121/, 
15 31,5 22 16 | 
3. Vertikale Vorbelichtung 30 Sekunden (189 MKS). 
10 21,0 6 11 
10 21,0 13 27,3 24 30 13*/, 
15 31,5 31 20 
12 25,2 12 17 | ‘ 
ces 7 16 33,6 22 20 |) 15%, 
4. Vertikale Vorbelichtung 40 Sekunden (252 MXS). 
12 25,2 7 23 
” 2 | 16 33,6 15 15 » 
{ 14 29,4 11 22 
” sn | 19 39,9 12 12 ” 
Tabelle 7. 
Vertikalbelichtung Horizontalbelichtung Vertikal- + Horizontalbelichtung 
Dauer Prisentationszeit Dauer Präsentationszeit Dauer Präsentationszeit 
in Sekunden] in Sekunden in Sekunden in Sekunden in Sekunden in Sekunden 
10 5), 10 51/ 
20 8), 20 8 10+10 7%, 
| 10+20 9/,—10 
30 10], 30 10 20+10 | 10%/,—10*/, 
{| 20+20 121}, 
40 13 40 121/, \| 30+10 18), 
30 +20 151}, 
m u re + reg 16 
60 201}, 60 19}, 40 + 20 19 


























378 P. Filzer: 


daran zu zweifeln, daß es sich hier um ein Fehlresultat handelt, nachdem 
sämtliche anderen Werte diese Erscheinung nicht zeigen. Zudem kommt 
meines Erachtens den kurzdauernden Belichtungen (10 + 10, 20 + 10, 
10 + 20) größere Bedeutung zu, denn wenn eine Überhöhung der Wirkung 
horizontalen Lichtes durch vorausgehendes vertikales stattfände, müßte 
sich das am deutlichsten bei den niederen Belichtungszeiten zeigen. 
Die Präsentationszeiten der Kombinationen mit 20 Sekunden Hori- 
zontallicht liegen etwas tiefer als die der Kombinationen mit 10 Sekunden 
“ Horizontallicht und gleicher Vorbelichtungszeitsumme, was der etwas 
geringeren Wirksamkeit des Horizontallichtes (10 Sekunden desselben 
entsprechen ja 9—91/, Sekunden Vertikallicht) zuzuschreiben ist. 
Aus diesen Versuchen geht also mit Deutlichkeit hervor, daß von einer 
gesonderten abstumpfenden Wirkung der Transversalkomponente nicht ge- 
sprochen werden kann, die Abstumpfung ist ein einheitlicher, durch das 
Gesamtlicht hervorgerufener Prozeß, er unterliegt denselben Licht- 
bedingungen wie die Lichtwachstumsreaktion. 


Besprechung der Versuchsergebnisse, ergänzende Versuche 
und weitere Schlußfolgerungen. 
Unsere eben mitgeteilten Versuchsergebnisse seien nun in den Zu- 
sammenhang mit einigen allgemeinen Fragen des Phototropismus ge- 
bracht. Zuvor müssen wir aber noch einmal kurz auf einen früheren Ver- 
such zurückkommen. Für die folgenden Erörterungen dürfte es zweck- 
mäßig sein, die verschiedenen Schwellenwerte, die wir gefunden haben 
und mit denen wir es weiterhin zu tun haben werden, hier zusammen- 
zustellen. 
Es beträgt die Schwellenlichtmenge 
bei einseitiger horizontaler Beleuchtung . . . u» BEE, 
bei halbseitiger achsenparalleler Beleuchtung etwa. . . . 1000 MKS, 
Überhöhung dieser Schwelle daher etwa 150fach; 

beihalbseitiger achsennormaler antagonistischer Beleuchtung 112,5MKS, 
Überhöhung dieser Schwelle daher etwa 17fach; 

Verhältnis der Abstumpfungsgrößen bei total-antagonistischer Be- 
lichtung in Richtung des Lichtes und senkrecht hierzu 36:9 = 4:1. 

1. Wir erinnern uns, die letzten Versuche waren angesetzt worden, 
um die Frage zu entscheiden, ob der niedrige Betrag der Abstumpfung 
in der zur borizontalen Vorbelichtung senkrechten Richtung auf Rech- 
nung der Transversalkomponente zu setzen sei. Die Versuche mit Verti- 
kalbelichtung haben ergeben, daß für eine Sonderabstumpfung durch die 
Transversalkomponente keinerlei Anhaltspunkte zu finden ist, und so 
werden wir zu dem zwar nicht zwingenden, aber nächstliegenden Schlusse 
geführt, daß es Helligkeitsunterschiede zwischen den zum Lichteinfall 
senkrechten und den zu diesem parallelen Flanken sind, die für die Ver- 
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schiedenheit der Abstumpfung verantwortlich sind. Wir müssen, wie aus 
früherem (S. 371) ersehen werden kann, die Helligkeit der tangentialen 
Flanke auf den vierten Teil derjenigen der Querflanken veranschlagen. 
Dieser Befund beeinträchtigt die Beweiskraft des eingangs dieser Arbeit 
durchgeführten Versuches der Schwellenbestimmung beim Jost- 
v. GUTTENBERGschen Versuch auf den ersten Blick sehr stark. Wir müs- 
sen nämlich nun einräumen, daß ein Teil, nämlich etwa ein Viertel der 
gesamten gefundenen Wirkungsherabsetzung auf die geringere Hellig- 
keit der Krümmungsflanke zurückzuführen ist. Doch zeigt uns diese 
Einschränkung zugleich, daß unsere Grundannahme auch dann noch zu 
Recht besteht: Wenn, aus der verschiedenen Größe der Abstumpfung er- 
schlossen, die Helligkeit an der Tangentialflanke viermal geringer gegen- 
über der Helligkeit der senkrecht vom Licht getroffenen Flanken ist, so 
wäre es bei Verzicht auf unsere Annahme von der Bedeutung der Trans- 
versalkomponente unverständlich, warum nicht schon eine etwa vier- 
fache, sondern erst eine etwa 17fache Überhöhung der Reizschwelle im 
Jost-v. GUTTENBERGschen Versuch Krümmung hervorruft. 

Weiterhin ist hervorzuheben, daß die Versuche mit achsenparalleler 
Belichtung erhöhte Beweiskraft gewonnen haben. Hatten wir schon 
früher gefunden, daß die tropistische Wirkung achsenparallelen Lichtes 
in keinem Verhältnis zu seiner wachstumshemmenden Kraft steht, so 
erhält dieser Befund eine willkommene Ergänzung durch die Feststellung, 
daß auch die Abstumpfung durch den achsenparallelen Einfall des Reiz- 
lichtes keine greifbare Minderung erfährt; man vergleiche hierzu die 
Zahlen der Tabelle4 und 5 unter Berücksichtigung des 8. 372f. gesagten. 
Beim Vergleich von Abstumpfung und Krümmung kommen vorteilhafter- 
weise die Unsicherheiten, die den Wachstumsmessungen auch bei sorg- 
fältiger Arbeitsweise immer anhaften, für die quantitative Feststellung 
in Wegfall, denn die Erfassung der Differenz im Wachstum der Flanken 
eines und desselben Keimlings ist viel einwandfreier durchzuführen als 
die Feststellung von Differenzen im Totalwachstum eines Keimlings zu 
verschiedener Zeit oder zweier verschiedener Keimlinge zur selben Zeit. 
Einseitig das Wachstum beeinflussende Faktoren, die zu ungewollten 
Krümmungen führen, lassen sich ja im Versuch viel leichter ausschließen, 
als solche, die das Gesamtwachstum modifizieren, und auch die auto- 
nomen Verschiebungen im Wachstum der beiden Flanken eines Keim- 
lings (Nutationen usw.) lassen sich durch ihren charakteristischen Habi- 
tus viel leichter erkennen und aus dem Endresultat ausschließen als auto- 
nome Änderungen im Gesamtwachstum (große Periode u. ä.), die stets 
im Endergebnis in verschiedenem Maße enthalten sind und nur ungenau 
und summarisch in Rechnung gestellt werden können. 

2. Ist demnach die Tatsache in doppelter Weise belegt, daß achsen- 
paralleles Licht an sich ungeminderte Wirkung (in Wachstumsbeein- 

Plauta Bd. 12. 26 
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flussung und Abstumpfung) besitzen kann, so müssen wir unser Augen- 
merk nunmehr auf eine Frage richten, die bereits kurz gestreift worden 
ist: Wie ist es wohl zu erklären, daß bei achsenparallelem Licht die Krüm- 
mungsschwelle so sehr viel mehr erhöht ist (auf etwa 1000 MKS) als bei 
inversem Horizontallicht, wo die zunächst gefundene Erhöhung von 
6,5 auf etwa 110 MKS noch, wie wir sahen, zu einem gewissen Teil durch 
Helligkeitsdifferenzen bedingt sein dürfte. Lägen keine weiteren Kom- 
plikationen vor, so müßten wir annehmen, daß der prozentuale Anteil der 
-Transversalkomponente am Gesamtlicht bei achsenparalleler Lichtrich- 
tung ein unverhältnismäßig viel kleinerer wäre als bei inversem Horizon- 
tallicht, und zwar ein so unverhältnismäßig viel kleinerer, daß man auch 
ohne spezielle Lichtmessungen bezweifeln muß, ob wir mit dieser An- 
nahme allein die Frage in befriedigender Weise beantworten können. Es 
erwächst uns also die Aufgabe, entweder nachzuweisen, daß tatsächlich 
der Anteil der Transversalkomponente am Gesamtlicht bei achsenparal- 
leler Richtung im eben angedeuteten Verhältnis geringer ist als bei in- 
versem Horizontallicht, oder aber aufzuzeigen, daß die beobachteten Er- 
scheinungen durch bisher nicht berücksichtigte Faktoren kompliziert 
werden. 

Zunächst ist auf folgendes hinzuweisen: Nach den Untersuchungen 
von SIERP u. SEYBOLD und von LANGE ist die oberste, nur ein bis zwei 
Zellschichten mächtige Zone der Koleoptilspitze der alleinige oder wenig- 
stens der Hauptsitz phototropischer Empfindlichkeit, und es fragt sich, ob 
nicht die Reaktionen, die bei basaler Belichtung auftreten, nur durch das 
Streuungslicht bedingt sind, das aus den unmittelbar belichteten Gewebe- 
partien in die Koleoptilspitze gelangt (LANGE). Zwar steht für letztere 
Annahme der Beweis noch aus, und es ist wahrscheinlich, daß doch etwas 
kompliziertere Verhältnisse vorliegen, doch würde auch eine eventuelle 
Widerlegung an der Tatsache der ganz überwiegenden Empfindlichkeit 
der äußersten Spitze nichts ändern. Daraus ergibt sich nun, daß bei 
achsenparallelem Licht die Strahlen nur ein bis zwei überwiegend 
empfindliche Zellen passieren und dann nach diesem kurzen Weg in 
schwach-, eventuell nichtempfindliche Gewebepartien oder in die zentrale 
Höhle der Koleoptile fallen. Andererseits ist bei horizontaler Belichtung 
der Weg der Lichtstrahlen durch den obersten Teil der Koleoptile ein 
größerer, es werden mehrere Zellen der empfindlichen Partie durchsetzt. 
Vertikallicht wird also bei seinem vergleichsweise geringen Weg innerhalb 
der sensiblen Partie eine viel geringere Zerstreuung und Absorption er- 
leiden als Horizontallicht. Damit dürfte auch die Menge des wirksamen 
Transversallichtes, das ja in beiden Fällen (bei einseitiger Vertikalbelich- 
tung und bei einseitiger inverser Horizontalbelichtung) erst innerhalb des 
Keimlings durch Brechung und Zerstreuung hergestellt wird, im ersten 
Falle geringer sein als im zweiten. 
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Daß aber noch ein weiterer Faktor die Deutung der beobachteten Er- 
scheinungen verwickelt, wird nunmehr zu zeigen sein. Er resultiert aus 
dem Ineinandergreifen von Abstumpfung und Krümmung, und seine Er- 
fassung ermöglicht es uns, die Unstimmigkeit, die durch die unverhältnis- 
mäßig starke Überhöhung der Reizschwelle bei achsenparallelem Licht 
gegeben ist, vollends aufzulösen. 

3. Welcher Art ist nun dieses Ineinandergreifen von Abstumpfung und 
Krümmung? Für den Sonderfall symmetrischer Belichtung und nach- 
folgender einseitiger Krümmungsinduktion läßt sich ohne weiteres sagen, 
daß die Abstumpfung der Krümmung entgegenarbeitet, insofern, als zur 
Krümmungsauslösung größere Lichtmengen aufgewendet werden müssen, 
wenn zuvor eine symmetrische Belichtung stattgefunden hat. 

Wesentlich schwieriger ist die Frage, ob auch bei von vornherein ein- 
seitiger Belichtung die Abstumpfung eine Rolle spieit. 

Betrachten wir den einfachsten Fall: Einseitige Horizontalbelichtung. 
Die unmittelbar der Lichtquelle zugewandte Flanke des Keimlings erhält 
direktes Licht, aber auch die Hinterflanke wird von durchfallendem Licht 
in geringerem, vom Lichtabfall im Keimling abhängigem Maß getroffen. 
Das nächstliegende wäre es, im Hinblick auf die Verhältnisse bei symme- 
trischer Vorbelichtung anzunehmen, daß auch bei einseitiger Belichtung 
eine retardierende Wirkung des Lichtes vorhanden ist, die dem eigent- 
lichen Krümmungsbestreben des Keimlings entgegen arbeitet, und daß 
diese retardierende Wirkung auf Vorder- und Hinterseite des Keimlings 
verschieden groß ist. 

Diese Annahme ist jedoch nicht zwingend, vor allem deshalb nicht, 
weil es ja auch für symmetrische Vorbelichtung bzw. zweiseitige Belich- 
tung mit verschiedener Intensität noch nicht gesagt ist, daß für die hier 
festgestellte Erhöhung der Krümmungsschwelle ein besonderer Prozeß 
verantwortlich zu machen ist. Gegen diese Annahme spricht sich z. B. 
ARISZ aus, wenn er sagt: „Wenn man einmal die Beziehung, welche das 
Wepersche Gesetz fordert, finden sollte, dann könnte man mit Sicher- 
heit sagen, daß die Beziehung hier durch die einander entgegenarbeiten- 
den Krümmungsprozesse bestimmt wird.“ 

Auch BLaAauw scheint ähnlicher Meinung zu sein, er glaubt, ,,daB es 
sich bei derartigen Versuchen nur um zwei Reaktionen handelt, die sich 
gegenseitig an Kraft messen“. In derselben Richtung liegt auch die An- 
sicht LuNDEGARDHs (1926), auch er glaubt, ohne tonische Elementar- 
reaktion auszukommen. 

Im Sinne dieser Forscher dürfte man also nicht annehmen, daß die 
Schwellenerhöhung nach doppelseitiger Belichtung ein Sonderfall einer 
auch bei rein einseitiger Belichtung vorhandenen Hemmungswirkung ist. 

Entgegengesetzter Meinung ist BREMEKAMP; bei ihm bildet die An- 
nahme, daß auch bei einseitiger Belichtung Abstumpfung eintritt, und 
26* 
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zwar auf den beiden Seiten des Keimlings in verschiedenem Maße, Aus- 
gangs- und Angelpunkt seiner Darlegungen ; aus der verschiedenen Größe 
der Abstumpfung auf den beiden Flanken leitet er die Krümmung ab: 
diese ist nur eine Folgeerscheinung der auf Vorder- und Hinterseite des 
Keimlings in verschiedenem Ausmaße stattfindenden Zerstörung licht- 
empfindlicher Teilchen, durch deren Zerstörung gleichermaßen die Emp- 
findlichkeit und das Wachstum herabgesetzt werden. 

Wir werden zeigen können, daß beide Ansichten nicht das Richtige 
treffen, sondern daß Abstumpfung und Krümmung zwei wesensverschie- 
dene Vorgänge sind, und daß auch bei einseitiger Beleuchtung beide vor- 
handen sind und im Antagonismus stehen. 

Gegen die Ansicht BREMEKAMPSs spricht neben anderem mit Deutlich- 
keit der Versuch mit kombinierter horizontaler und vertikaler Belich- 
tung, wie er in meiner vorhergehenden Arbeit geschildert wurde, und der 
darin bestand, daß Keimlinge auf der einen Seite mit Horizontallicht, auf 
der anderen Seite mit fünfmal stärkerem Vertikallicht gereizt wurden. 
Nunmehr, da wir wissen, daß die Abstumpfungswirkung des Vertikal- 
lichtes offensichtlich nicht gemindert ist, erkennen wir, daß in diesem 
Versuche die Krümmung nach der schwächer abgestumpften, weil viel 
schwächer belichteten Seite geht, eine Feststellung, die mit BREMEKAMPs 
Ansichten unvereinbar ist. 

Daß die Abstumpfung aber auch nicht lediglich der Ausdruck des 
Antagonismus zweier Krümmungsvorgänge ist, wird im gleichen Augen- 
blick deutlich werden, wo wir den experimentellen Beweis für unsere 
eigene Anschauung geliefert haben werden. 

Zu näherer Erläuterung wollen wir dieser Anschauung eine konkrete 
Fassung geben: Wir nehmen an, daß die für eine Krümmung aufgewen- 
dete Lichtenergie zwei verschiedene Wirkungen hat: sie löst die zur 
Krümmung nötigen Vorgänge aus, und diese müssen die gleichzeitig indu- 
zierte Hemmung durch Abstumpfung überwinden. Wäre es möglich, die 
Keimlinge tropistisch zu reizen, ohne sie gleichzeitig abzustumpfen, so 
wäre die für Schwellenkriimmung aufzuwendende Lichtenergie geringer 
als die normale Reizschwelle angibt. Das führt zu der weiteren Folge- 
rung, daß bei achsennormaler einseitiger Belichtung die zur Über- 
windung der Abstumpfung durch den tropistischen Impuls notwendige 
Energie wesentlich geringer ist als bei achsenparalleler halbseitiger Be- 
lichtung, da in diesem Falle der geminderte tropistische Impuls eine un- 
geminderte Abstumpfung zu überwinden hat. Anders gewendet sagt das: 
Die Überhöhung der Reizschwelle bei achsenparallelem Licht ist nur zum 
Teil der geminderten tropistischen Wirkung des Vertikallichtes als sol- 
cher zuzuschreiben, ein anderer Teil der Überhöhung rührt von der Über- 
windung der trotz und infolge der geringeren tropistischen Wirkung 
relativ bedeutenderen Abstumpfung her. Es wäre also die Heraufsetzung 
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der Reizschwelle von 6.5 auf etwa 1000 MKS nicht der wahre Ausdruck 
für den Anteil, den die Transversalkomponente am Gesamtlicht im einen 
und anderen Falle hat, und damit würde eine Angleichung der Befunde 
bei achsenparallelem und invers horizontalem Licht möglich sein. 

Wie lassen sich diese Voraussetzungen beweisen? Wenn wir Keim- 
linge einseitig achsenparallel mit einer Lichtmenge reizen, die z. B. die 
Hälfte der für Schwellenreizung nötigen Lichtmenge (1000 MKS) beträgt, 
und ihnen dann auf der gleichen Seite sofort anschließend einseitiges 
achsennormales Licht zuführen, so wird, falls die Abstumpfung nicht die 
ihr von uns zugeschriebene Rolle spielt, eine Menge von 3,3 MKS hori- 
zontalen Lichtes (= der Hälfte der normalen Schwellenlichtmenge) ge- 
nügen, um Schwellenkriimmung hervorzurufen. Muß mehr Horizontal- 
licht aufgewendet werden, so ist damit bewiesen, was zu beweisen war. 

Die einseitige achsenparallele Vorreizung erfolgte mit 8 MK während 
45 Sekunden, also mit etwas weniger als der Hälfte der Schwellenlicht- 
menge. Die achsennormale Nachbelichtung hatte 2,1 MK Intensität 
(Tabelle 8). 


Tabelle 8. 
Achsenparallele Belichtung allein, 120 Sekunden . . 4+, 40 
Achsennormale Belichtung allein, 6 Sekunden . . . 17 +, 
45 Sekunden achsenparallele Belichtung 
+ 2 Sekunden achsennormal . . . . . . . . 1+, 50 
+ 4 “ EEE ,2 0+, 50 
+ 1e „ re achat dite tows 7 +, 10 0 
+ Be tm eaten: lite ht Mine 8+, 30 
+ 10 Pr ee. eer ee 6+, 10 
Zum Vergleich: 
45 Sekunden totale (nicht einseitige) achsenparallele Belichtung 
+ 6 Sekunden einseitige achsennormale . . . . . 6 +, 12 0 
+ 9 és sé ee 4+, 60 


Aus dieser Tabelle geht nun folgendes mit aller Deutlichkeit hervor: 
Während eine alleinige einseitig-horizontale Belichtung von 6 Sekunden 
(12,6 MKS) schon weit über dem Schwellenwert liegt, reicht sie als Zu- 
satz zu einer einseitigen vertikalen Vorbelichtung im gleichen Richtungs- 
sinne nicht hin, Schwellenkriimmung zu erzielen. Trotzdem die vorher- 
gehende vertikale Vorbelichtung an sich schon nach gleicher Richtung hin 
tropistisch wirkte, ist weiterhin durch die von ihr induzierte Abstump- 
fung der Aufwand an tropistisch wirksamer Lichtenergie weit über den 
für schwellige Reizung unvorbelichteter Keimlinge nötigen Aufwand er- 
höht. Diese Feststellung enthält einige theoretisch wichtige Ergebnisse: 

a) Die Abstumpfung ist ein elementarer Vorgang, sie kommt nicht 
zustande durch den Antagonismus zweier tropistischer Impulse. Im Ver- 
such erfolgte ja tropistischer Impuls nur nach einer Richtung hin. Damit 
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können die vorher angeführten Anschauungen von Arısz, BLaauw und 
LUNDEGARDH als widerlegt gelten. 

b) Der Versuch bestätigt unsere Anschauung, daß einseitig dargebote- 
nes Licht neben tropistischer auch abstumpfende Wirkung besitzt. Nach- 
dem dies hier für achsenparalleles Licht gezeigt worden ist, ist der Ana- 
logieschluß erlaubt, daß auch einseitiges achsennormales Licht beiderlei 
Wirkung ausübt; bei ihm tritt allerdings die abstumpfende Wirkung 
gegenüber der starken tropistischen Wirksamkeit zurück. 

c) Es ist der Nachweis geliefert, daß die Überhöhung der Reizschwelle 
von 6,5 MKS bei achsennormaler auf etwa 1000 MKS bei achsenparalleler 
Belichtung nicht dem tatsächlichen Anteilsverhältnis des Transversal- 
lichtes am Gesamtlicht in beiden Fällen entspricht; dieser Anteil ist im 
letzteren Falle größer als bisher angenommen werden konnte. Die un- 
verminderte Abstumpfung bedingt einen viel größeren Aufwand an tro- 
pistisch wirksamem Licht, damit Schwellenkriimmung erreicht wird. 
Umgekehrt muß aber auch betont werden: Wäre die tropistische Wirk- 
samkeit des achsenparallelen Lichtes nicht von vornherein sehr stark ver- 
mindért, so könnte nicht eine derartig starke Abstumpfung zustande 
kommen, die ihrerseits die Reizschwelle sehr stark erhöhen muß. 

Vorläufig können wir jedoch dieser neuen Erkenntnis noch nicht recht 
froh werden: Es erhebt sich jetzt nämlich unmittelbar die Frage, ob der 
eben gefundene Faktor nicht auch bei invers-horizontaler Belichtung zu 
berücksichtigen ist. Für die bei ihr gefundene 17fache Reizschwellen- 
überhöhung hatten wir ja schon eine vierfache in Abzug zu bringen, die 
wir Helligkeitsunterschieden zuschreiben mußten, und so scheint es fast, 
als ob für die Transversallichthypothese überhaupt nichts mehr übrig 
bleibt, wenn wir auch noch diesen neuen Faktor in Anrechnung zu bringen 
haben. 

Zur Beurteilung dieser Frage sei folgende Betrachtung angestellt. 
Wenn wir einen Keimling total und horizontal-antagonistisch mit 36 MKS 
belichten, so beträgt die auf die beiden parallel zum Einfall des Lichtes 
stehenden Flanken einwirkende Lichtmenge nach früher gefundenem 
9MKS. Um den Keimling nach einer dieser beiden Flanken hin zur 
Krümmung zu bringen, sind, wie früher ebenfalls gefunden, weitere 
9 MKS in Richtung der Verbindungslinie dieser beiden Flanken einseitig 
zuzuführen. Somit ist die Gesamtlichtmenge, die auf der krümmungs- 
zugewandten Flanke wirksam ist, 9 + 9 = 18 MKS, diejenige auf der 
abgewandten Flanke 9 + x MKS, wobei x die Lichtmenge darstellt, die 
die Hinterflanke des Keimlings bei der Nachbelichtung mit 9 MKS nach 
Maßgabe des Lichtabfalles erhält. Dieser ist nach den Untersuchungen 
NUERNBERGKS für die Spitze, auf die es hier allein ankommt, nicht stärker 
als 3 : 1, wir können für x somit 3 MKS ansetzen. Der einseitige Licht- 
überschuB, der zu Krümmung führt, ist demnach 18-12 = 6 MKS. 











Weitere phototropische Untersuchungen. 385 


Nunmehr denken wir uns den Keimling unter Abblendung seiner 
einen Hälfte nach Art des Jost-v. GUTTENBERGschen Versuches mit 
wieder 36 MKS belichtet. Auf der unverdunkelten, parallel dem ein- 
fallenden Licht liegenden Flanke wird wieder eine Lichtmenge von an- 
nähernd 9 MKS wirksam sein, ihre diesmal verdunkelte Gegenflanke wird 
aber nur sehr wenig indirektes Licht erhalten. Nach den Untersuchungen 
PRINGSHEIMS (1926) tritt bei niederen Lichtmengen Krümmung dann 
ein, wenn Vorder- und Hinterflanke eine annähernd konstante Differenz 
der Lichtmengen aufweisen. Im vorliegenden Falle wird Krümmung also 
dann eintreten, wenn die lichtabgewandte Flanke maximal durch 9 — 6 
= 3 MKS erhellt wird. Es ist nicht anzunehmen, daß sie Streuungslicht 
in solchem Ausmaße erhält. Somit würde auch bei Berücksichtigung der 
Abstumpfung sowohl wie der Helligkeitsunterschiede bei einer Licht- 
zufuhr von je 36 MKS im Jost-v. GUTTENnBERGschen Versuch Krüm- 
mung eintreten. 

Es läßt sich übrigens unabhängig von dieser Überlegung auch experi- 
mentell zeigen, daß der in Rede stehende Faktor bei invers horizontaler 
Belichtung nicht die Rolle wie bei achsenparallelem Licht spielt. Die Ver- 
suchsanstellung ist eine analoge: Wir belichten Keimlinge antagonistisch 
unter Abblendung der einen Hälfte mit einer unterschwelligen Licht- 
menge und stellen fest, welche einseitige Nachbelichtung in Richtung der 
induzierten Krümmungsebene erforderlich ist, um Schwellenkriimmung 
vollends herbeizuführen. 


Tabelle 9. Antagonistische Vorbelichtung unter Abblendung der einen Keim- 


lingshälfte mit je 2,1 MK x 20 Sekunden, Nachbelichtung in Richtung senkrecht 
dazu mit 2,1 MK. 








Naahbeicbeung [mag LL te |. on 

Anzahl der Kelle . » . . . ©» 20.0 0 9 7 7 2 
Kontrolle: Keine einseitige Nachbelichtung, Vorbelichtung in obiger Art 
Vorbelichtung 40 Sek, 84 MKS ....... +:2 0:10 
Pr MOSS CE tee + :4 0: 5 


Die Vorbelichtungsmenge betrug etwa ?/, der für Schwellenkrüm- 
mung im Jost-v. GUTTENBERGschen Versuch notwendigen; die fehlende 
Menge kann, wie aus der Tabelle zu ersehen ist, durch etwa 4 MKS 
(13/, Sekunden x 2,1 MK), d.h. also durch ?/, der Schwelle für einseitiges 
normales Licht ersetzt werden. Von einer Überhöhung durch die Ab- 
stumpfung kann also nicht gesprochen werden. 

4. Die vorstehenden Erörterungen führten uns schon tief hinein in 
die Frage nach den gegenseitigen Beziehungen der verschiedenen Formen 
der Lichtwirkung: Krümmung, Wachstum und Abstumpfung. Auf den 
Zusammenhang zwischen Wachstum und Krümmung sei im folgenden 











386 P. Filzer: 


nur soweit eingegangen, als dies für die Erörterung ihrer Beziehungen zur 
Abstumpfung nötig ist. Hier sei unser Augenmerk auf die Versuche ge- 
richtet, die Gesamtheit der phototropischen Erscheinungen von einem 
einheitlichen Gesichtspunkt zu verstehen: dabei ist Gelegenheit geboten, 
noch einmal näher auf die theoretischen Vorstellungen BREMEKAMPs ein- 
zugehen. 

BREMEKAMP (1918) geht von der Annahme aus, daß in der Avena- 
Koleoptile lichtempfindliche Teilchen (,, Phototropone‘‘) vorhanden sind. 
Die Wirkung des Lichtes mag in einer Zerstörung der Phototropone be- 
stehen (BREMEKAMP erörtert auch andere Möglichkeiten); infolgedessen 
sinkt die Empfindlichkeit, um so mehr, je größer die Lichtmenge ist. 
Bald aber (nach etwa 3 Minuten) macht sich ein gegenläufiger Vorgang be- 
merkbar, die Empfindlichkeit wird wieder größer, sie erreicht im Dunkeln 
bald wieder ihren ursprünglichen Wert; bei Dauerlicht stellt sie sich auf 
einen niedrigeren Wert ein, um so niedriger, je stärker die Lichtintensität. 
Diese Zunahme der Empfindlichkeit „beruht auf der Neubildung von 
phototropisch empfindlichen Teilchen... Die Zunahme der lichtemp- 
findlichen Teilchen hört erst auf, wenn die Zerstörung und Neubildung 
einander die Wage halten. Die Schnelligkeit der Zunahme wird durch die 
eben vorhandene Zahl der Teilchen bedingt. Je kleiner diese ist, um so 
schneller findet die Zunahme statt.‘ So wie die Empfindlichkeit hängt 
auch das Wachstum von der vorhandenen Zahl der Teilchen ab, deren 
Abnahme äußert sich in einer Verzögerung des Wachstums. Mit dieser 
zweiten Annahme sucht BREMEKAMP die phototropischen Krümmungen 
dadurch zu erklären, daß auf der Lichtseite die Zerstörung der Photo- 
tropone stärker ist als auf der Dunkelseite, weshalb das Wachstum dort 
stärker gehemmt sei als hier. Wie sich BREMEKAMP das Zustandekommen 
negativer Kriimmungen denkt, kann in Kürze nicht dargelegt werden; 
der Grundgedanke ist, daß im betreffenden Lichtbereich auf der Hinter- 
seite die Regeneration der Phototropone langsamer vor sich geht als auf 
der Vorderseite; wegen der Einzelheiten sei auf das Original verwiesen. 

Diese Theorie BREMEKAMPS hat keine große Beachtung gefunden, vor 
allem wohl deshalb, weil mittlerweile die BLaauwsche Theorie in den 
Mittelpunkt des Interesses rückte. Tatsächlich hat sie mit der BLAAUW- 
schen Theorie mehr als einen Zug gemeinsam, sie ist nur universeller, denn 
sie zieht auch und vor allem das Gebiet der Abstumpfungserscheinungen 
in den Kreis ihrer Betrachtungen. Und sie unterliegt deshalb auch den- 
selben Bedenken wie die BLaauwsche Theorie: sie kann, wenigstens bei 
Lichtmengen aus dem Gebiet der ersten positiven Reaktion, mit ihren 
theoretischen Voraussetzungen die Größe der Krümmungen nicht ver- 
ständlich machen, und vor allem rechnet sie gleichfalls damit, daß bei 
positiver Krümmung das Wachstum der Dunkelflanke geringer ist als 
das Wachstum eines unbelichteten Keimlings, eine Voraussetzung, die 
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nach unseren heutigen Kenntnissen nicht zutrifft. In ihrer ursprüng- 
lichen Form ist sie jedenfalls nicht haltbar. 

5. In anderen Punkten ist aber die Theorie BREMEKAMPs bei der Ein- 
fachheit ihrer Voraussetzungen doch so ansprechend, daß der Versuch 
lohnend scheint, ihr eine ähnliche Abwandlung zu geben, wie sie sich für 
die BLaauwsche Theorie durch die Untersuchungen der letzten Jahre 
als notwendig erwiesen hat. Die Disharmonie zwischen tatsächlich be- 
obachteter und der nach den Lichtwachstumsreaktionen zu erwartenden 
Krümmungsgröße ließ sich durch die Annahme einer polaren Verschie- 
bung der Wuchsstoffe verständlich machen. In Anpassung hieran müßte 
unser Erklärungsversuch — vorerst auf niedere Lichtmengen be- 
schränkt — folgendermaßen lauten: Belichtung setzt die Wuchsstoff- 
produktion herab, infolgedessen ist das Wachstum (bei symmetrischer 
Belichtung) gehemmt. Damit steht natürlich auch (bei einseitiger Be 
lichtung) für die polare Ablenkung weniger Wuchsstoff zur Verfügung, 
infolgedessen müssen größere Lichtmengen aufgewendet werden, damit 
eine für Krümmungsauslösung genügend große polare Differenz der trans- 
portierten Wuchsstoffmengen zustande kommt. 

Diese Annahme hätte den Vorteil, daß sie unter Berücksichtigung 
der neueren Erfahrungen in ähnlich einfacher Weise wie die Theorie 
BREMEKAMPs Wachstum, Krümmung und Abstumpfung unter einheit- 
lichem Gesichtspunkt zusammenfaßte, sie hätte vor allem den Vorteil, 
daß sie für die große Unbekannte, die Abstumpfung, eine sehr ein- 
fache Erklärung böte, und sie trägt weiterhin der Feststellung Rech- 
nung, daß Abstumpfung und Wachstumsbeeinflussung denselben Licht- 
bedingungen unterliegen, während sich andererseits die Tatsache, daß 
die Krümmung anderen Lichtbedingungen folgt, leicht mit ihr verein- 
baren läßt. 

Es ist jedoch nicht zu verkennen, daß sie sich mit dem bis jetzt vor- 
liegenden Tatsachenmaterial nicht hinreichend begründen läßt und 
weiterhin, daß sie ihre Wahrscheinlichkeit einbüßt, wenn man die Be- 
schränkung auf niedere Lichtmengen fallen läßt, und ihr, wie man doch 
tun müßte, eine Gültigkeit für alle Lichtgebiete zuschreiben wollte. Dies 
zeigt sich deutlich, wenn wir die Verhältnisse bei Dauerbelichtung be- 
trachten. Bekanntlich setzen starke Intensitäten die Empfindlichkeit so 
stark herab, daß sie auch nach dem Wiederanstieg nur einen ganz ge- 
ringen Bruchteil der ursprünglichen Empfindlichkeit darstellt, eine Tat- 
sache, die mit unserer Hypothese kaum vereinbart werden könnte, denn 
das Wachstum ist ja, wie wir auf Grund der vorhandenen Untersuchungen 
annehmen müssen, bei Dauerbelichtung nur unwesentlich geändert. Mit 
der Hilfsmaßnahme, daß nicht das gesamte Wachstum von der Wuchs- 
stoffmenge abhängt, sondern daß auch bei praktisch unendlich geringer 
Wuchsstoffmenge eine immer noch bedeutende Längenzunahme des 
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Keimlings stattfindet, kämen wir — auch nur mit Mühe und Not — um 
diese Klippe herum. 

Dann aber weiter: Es wäre zu erwarten, daß bei höheren Licht- 
mengen, unter deren Einwirkung die Wachstumshemmung schon wieder 
geringer ist oder, zumal bei Spitzenbelichtung, laut v. DiLLewıJsns Unter- 
suchungen sogar einer Wachstumsförderung Platz macht, auch die Emp- 
findlichkeit einen entsprechend höheren, ja übernormalen Wert besäße. 
Dies ist aber wohl sicher nicht der Fall. Der Wiederanstieg der Empfind- 
lichkeit, wie er sich während jeder länger dauernden Belichtung einstellt, 
kann nicht aushelfen. Zwar wissen wir nicht, ob die für den Rückgang 
der Wachstumshemmung supponierte Vermehrung der Wuchsstoff- 
produktion (v. DILLEWWN) ein primärer, durch das Licht selbst aus- 
gelöster Vorgang ist, oder ob er einen sekundären, nach gewisser Zeit ein- 
setzenden Regulationsprozeß des Organismus darstellt und so doch ge- 
gebenenfalls mit dem Wiederanstieg der Empfindlichkeit in näherer Be- 
ziehung stünde; aber selbst damit ließe sich der Widerspruch, daß bei ge- 
wissen Lichtmengen das Wachstum gefördert, die Empfindlichkeit aber 
herabgesetzt ist, nicht auflösen. 

Schließlich noch ein dritter Einwand: Wir sehen, daß bei normaler 
einseitiger Belichtung, z. B. aus dem Maximumgebiet der ersten positiven 
Reaktion, die Polarität des Wuchsstoffstromes stundenlang erhalten 
bleibt, wie dies von WENT direkt nachgewiesen wurde (1927). Da nun 
nach Übergang zum Dunkeln die ursprüngliche Empfindlichkeit rasch 
wiederhergestellt wird, sollte man erwarten, daß eine geringe Über- 
belichtung der einen Seite eines mit Lichtmengen aus ebengenanntem 
Gebiet symmetrisch vorbelichteten Keimlings schließlich (d. h. also, wenn 
die ursprüngliche Empfindlichkeit wiederhergestellt ist und wieder nor- 
male Wuchsstoffmenge erzeugt wird), doch zu einer Krümmung füh- 
ren würde. Es wäre also nur eine Verlängerung der Reaktionszeit nach 
Vorbelichtung zu erwarten, nicht aber eine Erhöhung der Reizschwelle. 
Da hilft nur eine Annahme weiter, nämlich die, daß die primäre Zustands- 
änderung, welche zur Polarität des Wachstum führt, eine mit der Zu- 
nahme der Vorbelichtung größer werdende einseitige Überbelichtung der 
einen Keimlingsseite erfordert, um manifest zu werden, und damit haben 
wir den Boden unserer vorher aufgestellten Hypothese verlassen. Eines 
geht aus den vorstehenden Erörterungen jedenfalls mit Deutlichkeit her- 
vor: Unsere Kenntnisse über die Wachstumsverhältnisse der Avena- 
Koleoptile sind trotz mannigfacher Untersuchungen immer noch zu dürf- 
tig, die Ergebnisse noch zu widerspruchsvoll, als daß es jetzt schon ge- 
lingen könnte, eine die verschiedenen Formen der Lichtwirkung gleicher- 
maßen umfassende Erklärung zu geben. Ob uns Versuchsfehler den tie- 
feren Einblick in die Zusammenhänge zwischen den verschiedenen Phä- 
nomenen noch verwehren, oder ob diese Zusammenhänge in der Tat 
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verwickelter sind, als daß sie sich auf eine einfache Basis stellen lassen 
könnten, können wir heute noch nicht entscheiden. Doch wollen wir die 
eben angestellten Betrachtungen noch nach einer anderen Richtung 
weiter verfolgen. 

6. LunpEGARDH kommt in seinen ,,Reizphysiologischen Problemen‘ 
bei Gelegenheit der Besprechung des WEBER-FECHNERschen Gesetzes auf 
chemisch-physikalische Analogien zu diesem Gesetz zu sprechen: ‚Es 
wurde in der Literatur schon mehrfach auf die große Analogie dieser Ge- 
setzmäßigkeit mit einfachen chemischen Gesetzen hingewiesen, z. B. mit 
dem Fortschreiten einer chemischen Reaktion in einem geschlossenen 
System von endlichen Substanzmengen (siehe CZAPEK S. 80). Allgemein 
kann man diese Gesetzmäßigkeit so ausdrücken: Die Umsatzgeschwindig- 
keit ist der Menge der noch vorhandenen Reaktionskomponenten pro- 
portional. Sie ist anfangs am größten und nimmt dann allmählich nach 
einer logarithmischen Kurve ab, je nachdem die Reaktionskomponenten 
verschwinden ... Wir gehen sicher nicht fehl, wenn wir annehmen, daß 
die Reizaufnahme oder die Erregung direkt oder indirekt mit chemischen 
Prozessen verbunden ist. Und da die chemische Kapazität der Zelle stets 
endlich sein muß, so muß auch eine logarithmische Perzeptions- bzw. Er- 
regungskurve entstehen... Aus diesen Vorstellungen leitet sich dann 
unmittelbar das WEBERsche Gesetz ab.‘ 

So verlockend es ist, den Stimmungserscheinungen eine solche physi- 
kalisch-chemische Deutung zu geben, den letzten Schritt zur Vereinheit- 
lichung und Vereinfachung unserer Vorstellungen können wir heute nicht 
tun, der darin bestünde, in die Gleichung dieses vermuteten reversiblen, 
durch Licht verschiebbaren chemischen Vorgangs das Glied ,,Wuchs- 
stoff‘‘ einzusetzen. Wir müssen auch hier erkennen, daß es heute und 
vielleicht überhaupt unmöglich ist, Wachstumsbeeinflussung und tro- 
pistische Abstumpfung auf denselben Nenner zu bringen. Wird es sich 
in der Folgezeit bestätigen, was heute noch nicht über allen Zweifel er- 
haben ist, daß das Wachstum in unmittelbarer Abhängigkeit von der 
Wuchsstoffmenge steht, etwa in der Art, daß es auf einen Minimalbetrag 
größer als 0 absinkt, wenn die Hormonmenge auf 0 abnimmt, und daß 
vermehrtes Wachstum einer vermehrten Wuchsstoffmenge entspricht, 
so kann für die Herabsetzung der tropistischen Empfindlichkeit nach 
unserem heutigen Wissen nicht die Zerstörung derselben Hormone ver- 
antwortlich gemacht werden. Die Verhältnisse bei Dauerbelichtung 
zeigen dies ja deutlich. 

7. Im Verlaufe dieser Untersuchungen ist gezeigt worden, daß unserer 
Auffassung über die Bedeutung der Transversalkomponente auch für den 
Jost-v. GUTTENBERGschen Versuch ein hoher Grad der Wahrscheinlich- 
keit zukommt. Nunmehr soll erörtert werden, ob diese Auffassung sich 
auch auf die anderen bisher von verschiedenen Seiten beigebrachten Ver- 
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aus ihnen ergeben. Es sei zuerst auf den Lichtsondenversuch BupErs 


Zu seiner Kritik hat LUNDEGARDH (1921) u. a. folgendes beigebracht: 
„Als eine sehr wesentliche Fehlerquelle in Bupers Versuchen betrachte 
ich die innere Lichtreflektion. Mit der ‚Lichtsonde‘ wird ja nur ein sehr 
kleines Stück unterhalb der Scheitel belichtet. Da die größte Empfind- 
lichkeit in einer nur 1/,—?/, mm tiefen Scheitelzone ihren Sitz hat ..., 
so dürfte das von dem beleuchteten Fleckchen nach hinten reflektierte 
Licht völlig ausreichend gewesen sein, um eine Perzeption auszulösen, die 
stärker war als die durch direkte Beleuchtung des weniger empfindlichen 
Teiles hervorgerufene.“ 

Dieser Einwand verdient mehr Beachtung als er tatsächlich gefunden 
hat. Um seine Tragweite ins richtige Licht zu stellen, wollen wir noch- 
mals auf die Darlegungen LANGEs Bezug nehmen. Er schreibt: ‚Die 
Tatsache, daß auch bei Belichtung tieferer Zonen Krümmungen eintreten, 
müßte alsdann ! auf ganz andere Weise erklärt werden. Man könnte sich 
vorstellen, daß diese Zonen als sekundäre Lichtquellen wirkten und nur 
die von ihnen im Innern der Koleoptile nach oben ausgehenden und die 
Spitze der Koleoptile treffenden Strahlen die eigentliche Perzeption ver- 
mitteln... Daß bei einseitiger Belichtung der Basis die im Innern der 
Keimscheide nach oben gehenden Lichtstrahlen die Spitze nicht mehr 
einseitig, sondern allseitig treffen könnten, ist dabei nicht zu befürchten, 
da das eingeschlossene Primärblatt bis weit hinauf ein nennenswertes 
Übertreten von Lichtstrahlen auf die lichtabgewandte Seite wirksam ver- 
hindert‘ (1927, S. 45f.). 

Stellen wir uns auf den Boden dieser Anschauung, so müssen wir er- 
kennen, daß dann die Beweiskraft des Lichtsondenversuchs erschüttert 
ist. Denn dem Lichtabfall invers gehen die Strahlen dann nur noch inner- 
halb einer Koleoptilpartie, die phototropisch unempfindlich ist, während 
die äußerste Spitzenpartie ihr Licht schräg-seitlich von unten her erhält. 
Die durch den Sondenversuch für die äußerste Spitze geschaffenen Licht- 
verhältnisse sind damit im Grunde genommen dieselben, wie sie bei Be- 
lichtung basaler Zonen von außen her gegeben sind, höchstens treffen die 
rückgeworfenen Strahlen die Spitze unter einem kleineren Winkel. 
Ebensowenig wie wir sagen werden, daß Versuche mit Belichtung ba- 
saler Teile von außen her einen Beweis für die Lichtabfallstheorie dar- 
stellen, werden wir dies für den Lichtsondenversuch sagen dürfen. 

Man wird vielleicht geneigt sein, Langes Annahme als zu weitgehend 
abzulehnen. Aber selbst dann muß man LUNDEGARDH Recht geben und 
die doch nun unbestreitbar stark überwiegende Empfindlichkeit der 

1 D.h. wenn man annimmt, daß nur die obersten Zellenlagen phototropisch 
empfindlich sind. 
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äußersten Spitze in Rechnung setzen, und dann ist es äußerst schwierig, 
das Maß der Beteiligung der Spitze an der Gesamtreaktion abzuschätzen. 
Hier spielen ja verschiedene Faktoren herein, u. a. wird die Spitze um 
so stärkeres Licht erhalten, je tiefer die Sonde in die Koleoptile hinein- 
geführt wird. 

Diese kritischen Erörterungen waren nicht Selbstzweck, sondern sie 
erwiesen sich als nötig im Hinblick auf die Frage, ob sich auch für den 
Sondenversuch unsere Hypothese verteidigen läßt. Eine klare Ent- 
scheidung ist schwierig, die Methode der Schwellenbestimmung, die uns 
bisher so gute Dienste getan hat, versagt hier aus verschiedenen Gründen, 
vor allem deshalb, weil es sich hier um abgeschnittene Koleoptilen han- 
delt. Je nach der Stellung, die man zur Stichhaltigkeit des Grundver- 
suchs oder der Kritik einnimmt, wird man an verschiedene Möglichkeiten 
denken müssen, die alle das gemeinsam haben, daß sie sich experimentell 
kaum überprüfen lassen, weil einige der im vorhergehenden angeführten 
Faktoren nicht generell erfaßbar sind. 

a) Nehmen wir an, daß der Reaktionserfolg im Lichtsondenversuch 
nur der indirekten Reizung der Spitze zuzuschreiben ist, so ist die Art 
der Belichtung als schräg oder beinahe vertikal von unten zu bezeichnen 
und der Lichtsondenversuch wäre dann das Gegenstück der Versuche mit 
vertikaler Belichtung von oben. Unter diesem Gesichtspunkt ließe sich 
unsere Auffassung unbedenklich auch auf ihn anwenden; freilich ist da- 
mit auch zu gleicher Zeit gesagt, daß auch eine solche Versuchsanordnung 
nicht die Frage lösen kann, ob der Intensitätsabfall oder die Richtung der 
Transversalstrahlung das Reizmoment für die Krümmung bildet. 

b) Die entgegengesetzte Auffassung wäre die, daß die Krümmung 
allein durch Reaktion der belichteten basalen Teile zustande kam, und 
daß die Spitze keinerlei tropistischen Impuls erhielt. Die Reaktion könnte 
dann auf verschiedene Ursachen zurückgeführt werden, etwa darauf, daß 
eine Zerstörung der Wuchsstoffe in der belichteten Basispartie stattfindet. 
Mit dieser Auffassung ließe sich unsere Annahme von dem Einfluß der 
Transversalkomponente nur sehr schwer vereinbaren, denn es wäre nicht 
leicht einzusehen, wieso die Zerstörung dieser Stoffe nur durch eine Licht- 
komponente hervorgerufen würde. Auf unsere Auffassung der Spitzen- 
krümmungen hätte dies jedoch keinen Einfluß. Oder aber, man könnte, 
analog den Befunden WEnTs und CHOLODNYSs, an eine polare Ablenkung 
des Wuchsstoffstromes auch noch in der Basis denken, und wenn dies der 
Fall wäre, ließe sich unsere Anschauung damit vereinbaren. Ich habe 
einige Versuche ausgeführt, die mir zeigen sollten, welche dieser beiden 
Möglichkeiten zutrifft; eine Abänderung der geschilderten Blendenvor- 
richtung erlaubte es, 3 mm der Spitze zu verdunkeln und die anschlie- 
ßende Zone von 5 mm Höhe einseitig oder halbseitig-antagonistisch zu 
belichten. Doch habe ich sehr bald von weiteren Versuchen Abstand ge- 
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nommen, da die indirekte Beleuchtung der Spitze auch hier unvermeid- 
lich ist und damit ein Rückschluß auf die bedingenden Faktoren unmög- 
lich wird. 

Die Frage nach dem Wesen der Lichtwirkung auf die Basis muß mit 
anderen Mitteln entschieden werden, und ehe sie nicht entschieden ist, 
lassen sich auch andere hier angeschnittene Fragen nicht lösen. Mir selbst 
ist es unmöglich, dieses Problem in absehbarer Zeit in Angriff zu nehmen, 
zumal da LANGE sich die Bearbeitung dieses Gebietes vorbehalten hat. 
Bis dahin muß auch ein abschließendes Urteil über den Lichtsonden- 
versuch aufgeschoben werden. 

Und nun zum Darwin-Niensureschen Versuch! Die Tatsache, daß 
NIENBURG und v. GUTTENBERG den Reaktionserfolg dem Lichtabfall 
(v. GUTTENBERG mit Vorbehalten), LUNDEGARDH der Lichtrichtung zu- 
schreiben, zeigt, daß verwickelte Verhältnisse vorliegen. Der doppelte 
Lichtabfall, von der Vorder- zur Hinterseite und von der hellen zur dunk- 
len Flanke, die Variabilität der Winkel, welche die Krümmungsebene mit 
der Rjchtung des Reizlichtes bildet, u. a. erschweren die Deutung. Zudem 
lassen sich die Versuche der drei genannten Forscher nicht ohne weiteres 
miteinander vergleichen. Während v. GUTTENBERG genau die Hälfte der 
Vorderseite abdunkelte, haben LUNDEGARDH, wenigstens in seiner ersten 
Mitteilung, und, soweit dies aus Abb. 1 seiner Veröffentlichung geschlossen 
werden kann, auch NIENBURG die Keimlinge bis über die Mitte hinaus 
verdunkelt, so daß nur seitliche, tangentiale Zonen, jedoch allem nach 
nicht die höchste Spitze, direkt vom Licht getroffen wurden. 

LuNDEGARDHs Meinung, daß der Darwınsche Versuch für die Rich- 
tungstheorie spreche, basiert auf der Beobachtung, daß niedere Licht- 
mengen (von 2 x 64 MKS ab) eine geringere Abweichung der Krüm- 
mungsebene von der Lichtrichtung (etwa 20°) bedingen als höhere (bei 
9 x 64 MKS = 37,8%). Würde die Intensitätstheorie stimmen, so müß- 
ten nach seiner Meinung Winkel von 90° und mehr die Regel sein, weil 
durch Brechung der tangential auffallenden Strahlen ein großes Stück 
der hinteren Seite erleuchtet wird. Nun geht aber aus der (nach Angabe 
des Verfassers allerdings nicht ganz einwandfreien) Abb. 10 NuERN- 
BERGKS hervor, daß bei tangentialer Belichtung die hellste Partie von den 
Durchmessern eingeschlossen wird, die einen Winkel von etwa 45° und 
110° mit der Ebene des einfallenden Lichtes bilden. Von überwiegendem 
Lichtgenuß der lichtabgewendeten Flanke kann demnach nicht die Rede 
sein, und demzufolge sind auch nach der Abfallstheorie Winkel unter 90° 
zu erwarten. (LUNDEGARDH findet 1921 solche zwischen 25,40 und 67,70 
je nach Reizmenge.) Demnach muß der Streit als unentschieden gelten. 

1 Bei alledem muß berücksichtigt werden, daß Winkelabweichungen einer 


Fehlerquelle unterliegen, auf welche PRINGSHEIM (1925) aufmerksam gemacht hat. 
Bei Beleuchtung der Schmalseite krümmt sich die Koleoptile gewöhnlich nicht 
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Unser besonderes Interesse beanspruchen die Untersuchungen 
v. GUTTENBERGs, denn er hat für genau halbseitige Belichtung die Reiz- 
schwelle bestimmt. Sie ist bei dieser Art der Belichtung sehr niedrig, be- 
trägt sie doch nur das Doppelte derjenigen bei totaler einseitiger Be- 
lichtung. 

Spricht diese niedere Reizschwelle nicht gegen unsere Hypothese? 
Das Kriterium ihrer Richtigkeit war uns ja bisher immer die starke 
Dämpfung der phototropischen Wirkung des invers einfallenden Lichtes. 
Im vorliegenden Falle sind jedoch die Verhältnisse wesentlich andere. 
Der geringe Ablenkungswinkel bei- niederen Reizmengen zeigt, daß zu- 
erst die Wirkung des von vorn nach hinten durchfallenden Lichtes über- 
wiegt. Die Transversalkomponente, die für diese Reaktion verantwort- 
lich zu machen ist, wird nicht erst im Keimling hergestellt, sondern ist 
von vornherein in starkem Maße gegeben; damit läßt sich auch nur 
eine geringfügige Herabsetzung der Reizschwelle erwarten, die ganz auf 
die Einschränkung der beleuchteten Fläche zurückgeführt werden darf. 
In dem Maße, wie diese (1. positive) Krümmungstendenz ihrem Maximum 
sich nähert und dann wieder zurückgeht, wird das Transversallicht immer 
mehr zur Geltung kommen, das die Spitze schief von dem hellen vorderen 
zum dunklen hinteren Viertel durchsetzt. Seine Wirkung wird darin be- 
stehen, daß es die Krümmungsebene schief zum einfallenden Lichte stellt; 
die Lage der Krümmungsebene wird also jederzeit durch die Resultante 
der beiden Kriimmungstendenzen bestimmt sein. 

So glaube ich, daß auch aus dem Darwınschen Versuch keine Be- 
denken gegen unsere Hypothese entspringen; sie erlaubt auch hier, den 
Befunden NIENBURGs und v. GUTTENBERGS einerseits, LUNDEGÄRDHS 
andererseits gerecht zu werden. 

Ich kann davon absehen, die übrigen an Gramineenkeimlingen durch- 
geführten Versuchsanstellungen und deren Ergebnisse eingehend unter 
unseren Gesichtspunkten durchzusprechen; ich finde in einigen eine Be- 
stätigung, in keiner eine Widerlegung der hier vertretenen Hypothese. 

Wenn ich mich im Vorstehenden in mehr als einem Punkte den Dar- 
legungen LUNDEGARDHS angeschlossen habe, so muß ich doch nochmals 
betonen, daß damit nicht die von LUNDEGARDH vertretene Richtungs- 
theorie angenommen wurde. Bedeutungslos allerdings ist die Richtung 
des Reizlichtes, oder sagen wir besser, der Einfall des Reizlichtes insofern 
nicht, als von ihm je nach der Belichtungsart die Menge des den Keimling 
durchsetzenden Transversallichtes abhängig ist; nach wie vor aber, wie 
schon in meiner vorhergehenden Veröffentlichung, muß ich die Frage 
offen lassen, ob der Keimling die Richtung (bzw. die vorherrschende Rich- 


in der Richtung des einfallenden Lichtes, sondern weicht um mehrere Grade (bis 
zu 10°) nach rechts oder links ab. Systematische Fehler können damit bei Ver- 
suchen wie den obigen das Ergebnis beeinflussen. 
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tung) dieses Transversallichtes perzipiert, oder ob die Krümmungsebene 
durch den Abfall der Transversalstrahlung vorgeschrieben wird. In den 
vorbesprochenen Versuchen sind jedesmal Richtung und Abfall dieser 
Lichtkomponente in der Keimlingsspitze gleichsinnig; eine Entscheidung 
wäre nur dann zu erbringen, wenn es gelänge, in der Spitze der Koleoptile 
die Richtung der Transversalstrahlen ihrem Intensitätsabfall invers zu 
gestalten. Ich sehe keine Möglichkeit, diese Bedingung zu erfüllen, und 
somit auch keine Möglichkeit, die in meiner letzten Veröffentlichung 
.offen gebliebene Frage experimentell zu lösen. 

Daß die Intensitätstheorie dem Verständnis geringere Schwierigkeiten 
bietet als die Richtungstheorie, ist unbestritten; es darf aber nicht über- 
sehen werden, daß sie in ihrer bisherigen Form eine Reihe von Ein- 
wänden, die sich aus den Versuchen zu ihrer Bestätigung oder Wider- 
legung ergaben und die wir im vorstehenden wiedergegeben haben, nicht 
entkräften konnte. Ich habe zu zeigen versucht, daß unter Zuhilfenahme 
der vorgetragenen Anschauungen ein Verständnis dieser gewiß nicht 
leicht wiegenden Erscheinungen möglich ist, ohne daß damit die Abfalls- 
theorie in Bausch und Bogen verworfen werden müßte. Ich sehe die Be- 
deutung der hier vertretenen Ansicht vor allem darin, daß sie eine Syn- 
these der Argumente ermöglicht, die für die eine oder für die andere der 
beiden Theorien bisher ins Feld geführt worden sind, und die sich gegen- 
sätzlich und unwiderlegbar entgegen standen. 

Um Mißverständnisse irgendwelcher Art auszuschließen, wie sie trotz 
des Vorhergesagtennoch entstehen könnten, und um zu zeigen, daß auch 

1 Dieser Abschnitt wurde erst nach Abschluß des Manuskriptes angefügt. 
Veranlassung hierzu bildete eine Bemerkung in einem eben erschienenen Aufsatz 
GRADMANNS (Jb. f. wiss. Bot. 72, 4). GRADMANN schreibt (S. 563), daß „‚FiLzer die 
phototropische Krümmung zwar zu einem Teil auf die Lichtwachstumsreaktion 
zurückführt, daneben aber noch besondere Prozesse annimmt, die unabhängig 
davon, aber doch im allgemeinen in gleichem Sinne wirken — eine wenig befriedi- 
gende Lösung“. Ich hoffe, aus diesem Abschnitt wird hervorgehen, daß mit An- 
nahmen, die der phototropischen Literatur der letzten Jahre nicht fremd sind, 
und die hier eine (gedankliche) Weiterbildung erfahren, eine befriedigende Lösung 
sehr wohl denkbar ist. Man erlasse mir im Hinblick auf den Charakter dieser 
Darlegung eine Ausmalung, wie man sich unter diesen Gesichtspunkten das Zu- 
sammenwirken von phototropischem und photoblastischem Vorgang denken kann. 
Einige andere Bemerkungen GRADMANNs nötigen mich aber zu einer weiteren 
Stellungnahme. Er schreibt (S. 546 f.), daß meinen Durchschnittswerten wenig 
Zuverlässigkeit zukomme, da die Einzelergebnisse stark voneinander äbwichen; 
die teilweise Schuld daran erblickt er in der schwierigen Abdunkelung genau der 
einen Keimlingshälfte, die weiterhin durch Nutationen eine nachträgliche Ver- 
schiebung erleiden könne. Ich habe mir selbst diesen Einwand immer wieder im 
Verlauf meiner Untersuchungen vorgelegt und kam immer wieder zu der Über- 
zeugung, daß ihm die Bedeutung nicht zukommen kann, die ihm GRADMANN bei- 
mißt. Wenn man sich gegenwärtig hält, daß der Lichtabfall in den obersten emp- 
findlichen Zonen bei achsennormaler Belichtung nur ein geringer ist, so ist ein- 
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diese neuen Gesichtspunkte noch mit dem Kern der Lichtabfallstheorie 
vereinbart werden können, sei es mir gestattet, zum Schlusse darzulegen, 
in welcher Weise sich das bisher Gesagte anschaulich dem Verständnis 


leuchtend, daß pendelnde Nutationen, soweit sie sich der mikroskopischen Über- 
wachung entzogen, bei halbseitiger achsenparalleler Belichtung nur zu einer An- 
gleichung der Lichtverhältnisse an diejenigen bei achsennormaler Belichtung führen 
können. Zudem habe ich mich überzeugt, daß die Streuung meiner Vierstunden- 
Krümmungswerte, auf die meine Schlüsse aufgebaut sind, nicht größer als bei 
normaler Belichtung sind, wie das doch sein müßte, wenn zu der normalen Streu- 
ung des Materials eine solche durch eine Fehlerquelle sich addieren würde. Zur 
Erläuterung dieses Punktes seien die Streuungen dadurch veranschaulicht, daß 
wir die Größe des extremen Maximalwertes als ein Vielfaches des extremen Mini- 
malwertes ausdrücken. Damit erhalten wir für 20 x 85 MKS 1,5, für 60 x 85 2,7, 
für 180 x 85 2,3 und für 540 x 85 MKS 2,2. Bei Versuchen mit seitlicher Belich- 
tung, aber sonst genau gleicher Methodik erhielt ich z. B. folgende Werte (Flanken- 
differenz in Mikren): 14 Keimlinge einseitig mit 2,1 MK 120 Sekunden belichtet, 
Krümmungswerte nach 92 Minuten: 740, 1330, 610, 960, 770, 1360, 1400, 1140, 
1110, 1120, 650, 1020, 1120, 680; Mittel 1000, Maximum: Minimum 2,1. In einem 
anderen Versuch mit anderer Krümmungsdauer: 3%, 550, 1010, 1150, 870, 740, 
930, 1170, 920, 450, 840; Durchschnitt 820, Maximum : Minimum = 3,0; in 
einem weiteren im Durchschnitt von 14 Keimlingen 1180, Maximum 1850, Mini- 
mum 850, Verhältnis 2,2. Es handelt sich also um ebensogroße Streuungen. Wie 
groß diese bei phototropischen Untersuchungen sein können, geht klar auch aus 
jeder Schwellenbestimmung hervor. Man betrachte die Tabellen dieser Arbeit, 
oder, um diesen Punkt noch eindrücklicher zu machen, z. B. die Tabellen in der 
Arbeit von MARIE 8S. DE VRIES (Rec. Trav. bot. néerl. 11 [1914]), die sich gewiß 
durch Ausgeglichenheit auszeichnen. Beispielsweise sind in ihrer Tabelle VIII F 
durch eine Belichtung von 3 Sekunden 40% der Keimlinge gekrümmt worden, 
während durch die dreifache Lichtmenge (9 Sekunden Belichtung) erst 60% ge- 
krümmt werden. Diese Beispiele ließen sich beliebig vermehren, doch werden 
wohl die angeführten genügen, zu zeigen, daß es sich in meinen Versuchen um 
Streuungen handelt, wie sie jederzeit vorkommen. Zugegeben mag sein, daß die 
Zahl der Einzelversuche nicht sehr groß ist, was, wie ich seinerzeit darlegte, auf 
Materialmangel zurückzuführen ist; ich zweifle jedoch keinen Augenblick daran, 
daß eine wesentlich vermehrte Anzahl zwar die Mittelzahlen etwas verschoben, 
aber keine irgendwie bedeutsame Änderung erbracht hätte. Die prinzipielle Ver- 
schiedenheit von Wachstumsreaktion und Krümmung bei achsenparalleler Licht- 
richtung läßt sich nicht aus der Welt schaffen, und das, was GRADMANN weiterhin 
zur Erklärung dieser Verschiedenheit anführt, kann z. B. auf niedere Lichtmengen, 
wo Wachstumsreaktion, aber keine Krümmung vorhanden ist, keine Anwendung 
finden. — Der Vorwurf GRADMANNs: „Die Lichtabfallstheorie ist so gut begriin- 
det, daß man nicht recht versteht, wie rasch auch andere Forscher auf Grund 
eines zunächst unverständlichen Befundes bereit sind, sie über Bord zu werfen, 
ohne auf ihre Begründung einzugehen“, dürfte, soweit er mir zugedacht war, 
durch die vorliegende Veröffentlichung und durch den Hinweis in meiner ersten 
Arbeit, daß ich auf das Für und Wider der Lichtabfalls- und Lichtrichtungs- 
theorie in einer besonderen Arbeit einzugehen gedenke, gegenstandslos geworden 
sein. Unverständlich ist dieser Befund übrigens nur, wenn man sich einer Deu- 
tungsmöglichkeit verschließt, die außer diesem einen noch mehrere andere zu 
erklären vermag, die der Lichtabfallstheorie entgegenstanden und von ihr nicht 
entkräftet worden sind. 


Planta Bd. 12. 27a 
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nahebringen läßt. Um aber nicht neue Mißverständnisse zu schaffen, sei 
ausdrücklich betont, daß das folgende rein hypothetischen Charakter 
trägt und keinerlei Anspruch darauf erhebt, als eine neue Theorie des 
Phototropismus zu gelten, da es der experimentellen Stützen entbehrt. 

Schon des öfteren wurde die Frage erörtert, ob Permeabilitäts- 
änderungen als Folge der Belichtung auftreten, und ob sie in irgendeinem 
ursächlichen Zusammenhang mit der phototropischen Krümmung stehen 
könnten. Noch heute sehen wir darüber nicht klar, was bei der Schwierig- 
keit solcher Untersuchungen nicht wunderzunehmen braucht. Insbeson- 
dere sind die Befunde von LEPESCHKIN und TRONDLE durch ZycHAa (1928) 
einer kritischen Überprüfung unterzogen worden, die diesen Ergebnissen 
gegenüber zur Vorsicht mahnen. So ist es nicht ganz sicher, daß kleine 
Lichtmengen die Permeabilität herabsetzen, größere sie steigern und 
ganz große sie wieder herabsetzen. 

Immerhin sei es gestattet, im folgenden darauf zurückzugreifen und 
damit zu rechnen, daß kleine Lichtmengen die Permeabilität herabsetzen, 
wobei wir uns, um dies nochmals zu betonen, des ungesicherten Cha- 
rakters dieser Voraussetzung bewußt bleiben. 

Zur Erläuterung des folgenden gebe ich hier eine Figur von LANGE 
(1927) wieder, in der einige antiklinale Zellwandreihen zur Verdeutlichung 
hervorgehoben wurden. Wird die Koleoptile nor- 
mal-seitlich mit einer geringen Lichtmenge be- 
lichtet, so werden diese Zellwandreihen vom Licht 
besonders stark getroffen werden, und voraus- 
setzungsgemäß wird dies zur Folge haben, daß die 
Plasmabelage dieser Längswände eine Herabset- 
zung ihrer Permeabilität erfahren. Diese Herab- 
setzung wird bei den Längswänden im lichtzuge- 
wandten Teile der Koleoptile stärker sein als im 
lichtabgewandten Teile, und dies kann die Grund- 
lage dafür bilden, daß die Wuchsstoffe nunmehr 
polar nach der Rückseite der Koleoptile abflie- 
IN EEE Ze sen. Ben, da die Wände im vorderen Teile ,,abge- 

riegelt‘ sind. 

Wird nun die Koleoptile halbseitig von oben belichtet, so gehen die 
Strahlen größtenteils parallel zu den ausgezeichneten Wänden, diese 
selbst werden nur mittelbar von den Strahlen getroffen, die an den 
Außen- und Innenwänden der Koleoptile abgebogen werden. Da diese 
nur einen sehr kleinen Teil des Gesamtlichtes ausmachen, müssen viel 
größere Lichtmengen aufgewendet werden, um denselben Effekt zu 
erzielen. 

Auf diese Weise ließe sich die Wirkung und die Bedeutung der Trans- 
versalkomponente verständlich machen, und man könnte sich versucht 
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fühlen, den Befund, daß mittlere Liehtmengen die Permeabilität erhöhen, 
große sie wieder herabsetzen, für eine Erklärung der negativen und zwei- 
ten positiven Krümmung zu verwenden; doch wäre dies hier, wo es sich 
nur um eine Verdeutlichung mit rein hypothetischem Charakter handelt, 
abwegig. 

Ich gebe zu, daß eine Schwierigkeit in dem Umstande liegt, daß wir 
den Antiklinalwänden eine bevorzugte Stellung einräumen müssen, aber 
völlig undenkbar ist dies nicht, heute, wo das Vorhandensein polarer 
Saugkraft und polarer Permeabilität feststeht. Vielleicht sind gerade die 
letzterer. Untersuchungen (BRAUNER 1930) berufen, uns noch weitere 
Aufschlüsse zu erteilen. Der Weg vom lichtempfindlichen Organteil zum 
lichtempfindlichen Zellteil ist nicht sehr weit und nicht ungangbar. 
Jedenfalls stehen auch heute noch verschiedene Wege für eine endgültige 
Lösung des phototropischen Problems offen, und erst die Zukunft wird 
zeigen, welches der richtige ist. 


Zusammenfassung. 

1. Auch bei horizontal-antagonistischer Belichtung unter Abblendung 
der einen Keimlingshälfte tritt eine Überhöhung der Reizschwelle ein. 
Diese beträgt hier das Siebzehnfache der normalen Reizschwelle; sie kann 
nur zu einem kleinen Teile auf den geringeren Lichtgenuß des in Richtung 
der späteren Krümmung liegenden Koleoptillängsstreifens zurückgeführt 
werden. 

2. Achsenparalleles Licht wirkt in ähnlichem Ausmaße abstumpfend 
wie achsennormales Licht; durch Kombination beider Lichtarten wird 
gezeigt, daß die Abstumpfung ein einheitlicher Prozeß ist, und daß die 
Transversalkomponente keine gesonderte abstumpfende Wirkung besitzt. 

3. Die Abstumpfung ist nicht lediglich Ausdruck des Antagonismus 
zweier tropistischer Impulse, sondern ein elementarer Prozeß. 

4. Zu der überaus starken Erhöhung der Reizschwelle bei einseitig- 
achsenparalleler Belichtung trägt die Abstumpfung einen Teil bei. 

5. Es wird gezeigt, daß auch auf die anderen Versuche zur Licht- 
abfalls- und Lichtrichtungstheorie die geäußerte Ansicht vom Einfluß des 
Transversallichtes Anwendung finden kann, und daß sie nicht in einem 
unvereinbaren Gegensatz zur Lichtabfallstheorie steht. 
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Einleitung und Problemstellung. 

Die folgende Arbeit knüpft an frühere Beobachtungen von uns 
(Planta 12, 1930) über Kalkoxalatausscheidungen in den Zellen ver- 
schiedener Früchte, Blätter und Rinden an. Wir konnten über bislang 
nicht bekannte Kalkoxalatausscheidungen in manchen Früchten be- 
richten. Ferner fiel es auf, daß die Kristalle sehr oft mit zunehmendem 
Alter oder fortschreitender Entwicklung der Zelle Veränderungen er- 
leiden. Gerade die Erscheinungen, die mit der Nachreife und Weiter- 
entwicklung der Zelle zusammenhingen, erregten in höchstem Maße 
unser Interesse. Da nun solche Erscheinungen an Früchten, von denen 
man sich recht leicht Material der verschiedensten Altersstufen be- 
schaffen kann, sehr schön verfolgt werden können, berichten wir in 
dieser Arbeit nur über unsere Erfahrungen an diesen Objekten. 

Im Zusammenhange mit unseren früheren Beobachtungen unter- 
suchten wir eine große Zahl bekannter heimischer Früchte auf die all- 
fällige Anwesenheit von Kristallen. In dieser Richtung besitzen wir 
nicht viel Angaben der botanischen Literatur, so daß noch manche 
Lücke ausgefüllt werden kann. Weiterhin wollten wir prüfen, ob diese 
Kristalle im Leben der Zelle stets den früher beobachteten Verände- 
rungen unterworfen sind. Hier ist es wichtig, geeignetes Material ver- 
schiedener Altersstufen zu haben, das man am besten selber in der Natur 
sammelt. Bald erkannten wir, daß es im Zusammenhange mit diesen 
Fragen unbedingt lohnend ist, auch anderen leicht faßbaren Erschei- 
nungen und Umänderungen im Leben der Zelle nachzuspüren. 

Bedeutungsvoll erschienen uns zunächst die eigentümlichen In- 
klusenbildungen in der Zelle, die durch Phloroglykotannoide bedingt 
werden, und deren Vorkommen in einzelnen Rosaceenfrüchten erwähnt 
wird. Die Inklusenbildung hängt innig mit den Nachreifevorgängen 
in den Früchten zusammen. GRIEBEL konnte solche Inklusen in den 
überreifen Früchten von Mespilus germanica und Pirus domestica beob- 

Planta Bd. 12. 27b 
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achten. In normal reifen Früchten trifft man diese Bildungen selten 
oder gar nicht an. Man kann ihre Entstehung mit zunehmender Reife 
der Frucht sehr schön verfolgen. Diese Inklusen bestehen aus sack- 
artigen Ausstülpungen, die die Zelle ganz oder teilweise erfüllen. Über 
das Vorkommen und die Bildung der Inklusen orientierten wir uns an 
den verschiedensten Früchten, wobei wir auf die Vertreter der Familie 
der Rosaceen das Hauptgewicht legten. Im Zusammenhange mit der 
Inklusenbildung in den Früchten interessierte uns die Verbreitung des 
Phlorogluzins. Es ist sehr leicht möglich, daß in unreifen oder auch 
normal reifen Früchten, bevor es zu der durch die Phloroglykotannoide 
bedingten Ausfällung der Inklusen kommt, die Zellen Phlorogluzin ent- 
halten. Weiterhin war es notwendig den Azetaldehydgehalt der Früchte 
zu berücksichtigen, da bekannt ist, daß die Inklusenbildung mit der 
Anreicherung der Azetaldehydmenge zusammenfällt. Derartige Beob- 
achtungen machte GRIEBEL an den Früchten von Mespilus germanica 
und Pirus domestica. 

Die Prüfung auf die allenfalls vorhandenen Kalkoxalatkristalle er- 
folgte nicht nur mikroskopisch, sondern auch mikrochemisch. Die 
Oxalsäure kann, wie wir bereits früher berichteten, leicht als Sublimat 
gefaßt werden. Die Prüfung auf Oxalsäure legte den Gedanken nahe, 
auch auf andere bekannte im Gewebe der Frucht vorkommende or- 
ganische Säuren zu prüfen. Vielleicht sind hier auch zwischen reifen und 
überreifen, allenfalls unreifen Früchten, Unterschiede zu finden. Eine 
Bestimmung der @erbstoffe war im Zusammenhange mit der Bedeutung, 
die den Phloroglykotannoiden zukommt, in manchen Fällen unerläßlich. 

Es wurden selbstverständlich nur an einzelnen der Fruchtarten, die 
auf die allfällige Anwesenheit von Kalkoxalatkristallen geprüft wurden, 
alle die genannten Untersuchungen gemacht. Wir müssen hervorheben, 
daß die Anatomie, und vor allem die physiologische Anatomie, unserer 
heimischen Früchte vielfach noch nicht vollständig bearbeitet ist und man 
sehr oft nur auf die Angaben der Nahrungsmittelmikroskopiker ange- 
wiesen ist. Es wird daher im Verlaufe der Besprechungen nötig sein, 
manchmal auf gewisse bis jetzt noch nicht bekannte anatomische Eigen- 
tümlichkeiten hinzuweisen. Es wurden, wie bereits erwähnt, Vertreter 
der verschiedensten Familien geprüft. Die Anordnung der Versuchser- 
gebnisse erfolgt nach Familien geordnet, dem WETTsTEINschen System 
folgend. Untersuchungen an verschiedenen Früchten können neben 
dem engeren Zweck, den sie verfolgen, auch noch einen weiteren haben 
und später einmal bei dem Studium der Nachreifevorgänge an Samen 
brauchbares Vergleichsmaterial liefern. An Früchten, vor allem den 
fleischigen, spielen sich die Nachreifevorgänge viel rascher ab und sind 
gewöhnlich auch leichter faßbar. 
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Methodik. 


Zunächst das Versuchsmaterial. Am besten benutzt man in der Natur selbst 
gesammelte Früchte. Leider war uns dies aber nicht in allen Fällen möglich. Es 
erfolgt aber stets eine Angabe über die Herkunft des Versuchsmateriales. Weiter- 
hin müssen wir anführen, wie die einzelnen Bestimmungen ausgeführt wurden. 
Die Kalkoxalatkristalle wurden zunächst mikroskopisch an der typischen Form 
erkannt und in zweiter Linie mikrochemisch bestimmt. 

Die Inklusen sind an ihrer typischen Form unter dem Mikroskope leicht er- 
kenntlich. Es gibt zu ihrer Identifizierung auch einige mikrochemische Reak- 
tionen, die GRIEBEL mit Erfolg benutzte. Vanillin-Salzsäure und Diaminobenz- 
aldehyd in Schwefelsäure gelöst, färben sie intensiv rot. Kalilauge bedingt erst 
eine Grün- und nach dem Erwärmen eine Blaufärbung. Wir selbst machten un- 
längst auf eine andere recht brauchbare Methodik aufmerksam. Die glykosidische 
Substanz, die an der Ausbildung der Inkluse beteiligt ist, kann mikrochemisch, 
und zwar unter Benutzung der Mikrosublimation, erfaßt werden. Unterwirft man 
Stückchen des Fruchtfleisches von Inklusen führenden Mispeln der Mikrosub- 
limation im KLEIN-WERNERschen Mikrosublimationsapparat, so erhält man bei 
350° typische schwertförmige Kristallnester im Sublimat. Bekannte glykosidi- 
sche Substanzen ergeben, wenn man sie in dieser Weise sublimiert, dieselben oder 
ähnliche Kristallbildungen. Mit Salzsäure-Vanillin und Diaminobenzaldehyd 
zeigen die Kristalle die bekannte Rotfärbung. Kalilauge tönt grün und nach 
Erwärmen blau. Wichtig ist, daß Exemplare, die keine Inklusen führen, diese 
Kristalle nicht als Sublimationsprodukt liefern. Phlorogluzin wird desgleichen mit 
Salzsäure-Vanillin und Diaminobenzaldehyd, deren genaue Herstellung bei Mo- 
LISCH angegeben ist, nachgewiesen. Der Azetaldehyd kann unmittelbar aus der 
Zelle unter Zuhilfenahme des GrIEBELschen Mikrobecherchens in sehr eleganter 
Weise bestimmt werden. Als Reagens dient Para-Nitrophenylhydrazin, das in 
15%iger Essigsäure gelöst wird. Vor Gebrauch wird das Reagens stets frisch 
hergestellt. 

Das zu prüfende Objekt, ein Schnitt oder ein Gewebestück, kommt in das 
Mikrobecherchen, wird mit einem Tropfen destillierten Wassers befeuchtet und 
mit dem runden Deckglas bedeckt. Das Deckglas wurde auf der Innenseite mit 
einem Tropfen des icagens beschickt, und so ist das Objekt einer Mikrodestilla- 
tion unterworfen. Das Becherchen findet auf dem Rande eines mäßig erwärmten 
Wasserbades Aufstellung. Sobald sich auf dem Deckgläschen Wassertropfen 
niederschlagen, unterbricht man die Erwärmung und läßt das Becherchen 20 Mi- 
nuten bei Zimmertemperatur stehen. Nach dieser Zeit unterwirft man das Deck- 
gläschen der mikroskopischen Kontrolle. Die Anwesenheit des Azetaldehydes 
ist an den gelben Kristallnadeln des Para-Nitrophenylhydrazons erkenntlich. 
Die Oxal-, Bernstein-, Äpfel-, Zitronen- und Weinsäure werden direkt aus dem 
Schnittpräparate sublimiert. Die Sublimation nimmt man im KLEIN-WERNER- 
schen Mikrosublimationsapparat vor. Oxalsäure geht bei 110°, Bernsteinsäure 
bei 130°, Äpfelsäure bei 145°, Zitronensäure bei 170° und endlich Weinsäure bei 
1900 über. In den Sublimaten werden nach KLEIN mit den entsprechenden 
Reagenzien die charakteristischen Salze der Säuren gefällt. 

Auf das Vorhandensein von @erbstoffen prüften wir unter Benutzung der be- 
kannten Eisenchloridreaktion. Gelegentlich untersuchten wir unter Verwendung 
der von KLEIN ausgearbeiteten Mikromethode auf die Anwesenheit von Flavonen. 
Derartige Prüfungen stehen an Früchten noch vielfach aus. 
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Besprechung der Untersuchungsergebnisse. 
Betulaceae. 

Corylus avellana. Die Frucht ist eine einsamige Nuß. Bekannt ist, 
daß die Parenchymzellen des Kotyledonengewebes Kristalldrusen 
führen. Wir prüften noch grüne Früchte, die wir selbst vom Strauch 
brachen. Die Fruchtschale läßt in diesem Zustande in der Epidermis 
einzelne Kristalle erkennen. Die Steinzellenpartie der Fruchtschale, 
die aus drei Schichten besteht, ist noch nicht völlig ausgebildet, und 
man kann in der innersten Schicht Kalkoxalatkristalle sehen. Im Ko- 
tyledonengewebe, das zu diesem Zeitpunkte neben Öl und Aleuron auch 
noch Stärkekörner zeigt, können keine Oxalatkristalle gefunden werden. 
Bei vollreifen Exemplaren, die desgleichen selber gesammelt worden 
waren, ändert sich das Bild. 

In der Fruchtschale sind keine Kristalle mehr zu sehen, dafür kann 
man sie im Kotyledonenparenchym erkennen. Wir haben hier wieder 
ein schönes Beispiel für die Wandlungen, denen die Kalkoxalatkristalle 
unterworfen sind. I/nklusen können hier nie beobachtet werden. Un- 
reife Samen führen eine deutlich wahrnehmbare Menge an Phlorogluzin, 
in reifen trifft man diese Substanz merkwürdigerweise nicht mehr an. 
Die Früchte, die in ihrem Perikarpe Oxalatkristalle erkennen lassen, 
geben eine schwach positive Azetaldehydreaktion. Sie entspricht dem 
Werte x. Wir wollen hier noch einfügen, daß in diesem Zustande der 
Frucht die Kristalle ziemlich regellos über das Perikarp verstreut sind. 
Anhäufungen an bestimmten Stellen, wie das bei manchen Objekten 
der Fall ist, kann man hier nicht feststellen. Früchte, die im Perikarpe 
keine Kristalle mehr führen, geben x x starke Azetaldehydreaktion. 
Der Samenkern allein gibt in keinem der geprüften Fälle eine positive 
Reaktion. 

Berberidaceae. 


Berberis vulgaris. Die Frucht ist eine Beere. Hier stand uns selbst 
gesammeltes Material der verschiedensten Altersstufen zur Verfügung. 
Im Mesokarpe der noch grüngelben Frucht kann man als Begleitung der 
Gefäße einzelne kleine Reihen von Oxalatdrusen beobachten. Im übrigen 
Mesokarpe und auch den anderen Partien der Frucht fehlen sie. Die 
reife, bereits rot getönte Frucht zeigt im Mesokarpe unregelmäßig ver- 
streut, wie bereits die Angaben von GRIEBEL lehren, zahlreiche Oxalat- 
drusen. An diesen Drusen kann man nun sehr schön Resorptionser- 
scheinungen verfolgen. Sie entsprechen vollkommen dem Bilde, das wir 
den Resorptionserscheinungen der Drusen in den Blättern von Spinacea 
oleracea beigefügt haben (Planta 12, 1930). An stark überreifen, schon 
sehr weichen Exemplaren, sind vielfach die Drusen vollkommen ver- 
schwunden. I/nklusen-Bildungen kann man bei diesen Früchten nicht 
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finden. Ferner wurden an den unreifen und vollreifen Exemplaren 
Azetaldehydbestimmungen gemacht. Die Reaktion ist in beiden Fällen 
positiv. Die reifen Früchte lassen ein starkes Ausmaß erkennen. 


Sazifragaceae. 


Ribes grossularia. Die Frucht ist eine mehrsamige Beere. Die 
Früchte sammelten wir selbst. Im Quetschpräparate fallen hier die an 
Spaltöffnungen reichen Oberhautzellen auf. Die unreifen Früchte 
lassen in den Schließzellen noch Chlorophyll erkennen. Das Mesokarp be- 
steht aus verhältnismäßig sehr großen Zellen. Oxalatdrusen finden sich 
in vollreifen Früchten im Mesokarpe hier und da, vollkommen unregel- 
mäßig verstreut. Unreife Exemplare lassen sie in weit größerer Anzahl 
erkennen. Die Anordnung ist aber auch hier vollkommen regellos. Es 
handelt sich um die bekannten sternförmigen Drusen; mit zunehmen- 
dem Alter kann man auch wieder beobachten, daß sie körnelig werden 
und die Struktur verlieren. Inklusen sind in normal reifen Früchten 
selten, in überreifen oft zu beobachten. Wir sehen demnach, daß die 
Inklusenbildung, die sonst häufig bei Rosaceenfrüchten zu finden ist, 
auch bei den nahe verwandten Saxifragaceenfrüchten auftritt. Bei den 
von uns beobachteten Gebilden handelt es sich um die bekannten sack- 
artigen Ausstülpungen, wie sie auch GRIEBEL beschrieben hat. Mit 
Vanillinsalzsäure und Diaminobenzaldehyd tritt sofort tiefe Rotfärbung 
ein. Interessant ist, daß nach Zusatz der beiden erwähnten Reagenzien 
auch der vollkommen homogene Zellinhalt der unreifen Früchte gerötet 
wird. Dies zeigt, daß Phlorogluzin bereits vorhanden ist. In normal 
reifen Exemplaren ist nach der Ausfärbung mit den erwähnten Rea- 
genzien oft die nun rot getönte Inkluse zu erkennen, die vorher unsichtbar 
war. Azetaldehyd ist in reifen und unreifen Früchten vorhanden, in reifen 
in viel größerer Menge. Mit zunehmender Reife kann man gleichzeitig 
mit der langsamen Lösung der Oxalatdrusen einen sehr deutlichen An- 
stieg des Azetaldehyds verzeichnen. Weiter bestimmten wir in verschie- 
denen kleinen Stückchen des Mesokarpes die organischen Säuren. 


Unreife Frucht Reife Frucht 


Oxalsäure . . . . xxx xx/0, jenach 
Bernsteinsäure. . RER 0 Reifegrad 
Äpfelsäure. . . . ER ex 
Zitronensäure . . x x 

Weinsäure . . . 0 0 


Die Bestimmung der Säuren erfolgte mikrochemisch. Wir prüften 
stets Mesokarppartien aus mehreren Früchten, um zu sicheren Ergeb- 
nissen zu kommen. Die Bestimmung erfolgte qualitativ, und das Aus- 
maß der Reaktion wurde geschätzt. 
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Erwähnen wollen wir noch, daß das Maximum an Oxalatausschei- 
dungen mit dem Minimum an Inklusen zusammenfällt und umgekehrt 
das Minimum an Oxalatausscheidungen mit dem Maximum an Inklusen. 
Der größte Inklusengehalt entspricht dem stärksten Azetaldehydbe- 
fund. Unreife Früchte führen, wie die Ausführungen bei WEHMER 
zeigen, die Glykobernsteinsäure. Es können aus solchen Exemplaren 
auch die typischen schwertförmigen Sublimationsprodukte, wie sie 
Glykosiden eigen sind, gewonnen werden (siehe NIETHAMMER, Mikro- 
chemie, im Druck). Reife Früchte, die dieses Glykosid nicht mehr 
führen, liefern keine solchen Sublimationsprodukte. Gerbstoffe können 
im Mesokarp stets erkannt werden. 

Die von uns mitgeteilten Beobachtungen beschränken sich auf die 
heimischen Sorten, die die bekannten Stacheln führen. Die amerikani- 
schen Sorten lassen nie Inklusen erkennen. 

Von den Samen ist zu erwähnen, daß sie meist neben Aleuron und 
Fett im Endosperme etwas Stärke enthalten. Erst mit zunehmender 
Reife des Samens, die recht spät, gewöhnlich erst wenn die Inklusen- 
bildung in der Frucht beginnt und der Azetaldehydgehalt steigt, ein- 
tritt, verschwindet die Stärke. Die Testa zeigt auch einzelne Stärke- 
körner. Bekannt ist, daß sich hier stets, ob reif oder unreif, zahlreiche 
Kalkoxalatkristalle finden. Das Endosperm wird durch Salzsäurevanillin 
und Diaminobenzaldehyd gerötet, was darauf hinweist, daß auch hier 
Phlorogluzin vorhanden ist. 

Die Oberhaut der Frucht läßt eine positive Flavonreaktion erkennen. 

Ribes rubrum. Die Frucht ist eine mehrsamige Beere. Es wurde nur 
selbst gesammeltes Material benutzt. In grünen Exemplaren kann man 
reichlich Kalkoxalatausscheidungen verfolgen. Sie sind, wie bei R. gros- 
sularia, regellos über die Mesokarpzellen verteilt. Reife Exemplare lassen 
sie desgleichen, wenn auch in geringerer Anzahl, erkennen. Resorptions- 
erscheinungen sind im Zustande der Überreife zu beobachten. 

Inklusen sind in normal reifen Exemplaren nie zu 
finden, überreife lassen sie vereinzelt erkennen. Die 
Form ist hier aber eine andere, als bei R. grossularia. 
Statt der sackartigen Ausstülpungen findet man ket- 
tenförmige Gebilde (Abb. 1). Die Zeichnung gibt eine 
Mesokarpzelle mit der kettenförmigen Inkluse wie- 
der. Die Probe auf Phlorogluzin ist stets positiv. 

Azetaldehyd-Bestimmungen hat GRIEBEL bereits ausgeführt. Die un- 
reifen Früchte lassen eine schwache Reaktion erkennen, die mit zuneh- 
mender Reife und Überreife zunimmt. 

Die Bestimmung der Säuren ergibt folgendes: 





Abb. 1. 
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Unreife Frucht Reife Frucht 


Oxalsäure . . . X MM xx 
Bernsteinsäure . X x 
Äpfelsäure. . . 0 0 
Zitronensäure . x x RN 
Weinsäure . . x x 


Eine glykosidartige Substanz kann in reifen und unreifen Friichten 
als Sublimationsprodukt gewonnen werden. 
Die Prüfung auf Gerbstoffe fällt positiv aus. 


Roëaceae. 


Fragaria vesca. Es handelt sich hier um Scheinfrüchte. Das Material 
wurde selbst eingesammelt. In unreifen, wie in reifen Früchten finden 
sich einzelne Oxalatkristallraphiden. Drusen oder Einzelkristalle können 
nicht gefunden werden. Reife und unreife Früchte lassen hier bezüglich 
ihres Gehaltes an Oxalatausfällungen keine Unterschiede erkennen. 

Inklusen können bereits in normal reifen Früchten gesehen werden, 
ihre Zahl wächst mit der Überreife. Die Inklusen gleichen hier den For- 
men, die GRIEBEL bei Speierlingen gesehen hat. Die Azetaldehydreaktion 
ist immer positiv, selbst bei den grünen Früchten. Mit zunehmender 
Reife steigt ihr Ausmaß bedeutend an. Interessant ist, daß mit der 
Erhöhung des Azetaldehydgehaltes und der Zunahme der Inklusen im 
Stadium der Überreife die Zahl der Oxalatraphiden abnimmt. Die Probe 
auf Phlorogluzin ist schon bei unreifen Früchten positiv. 

Die Säuren wurden in der fleischigen Hülle, die die Nüßchen umgibt, 
bestimmt. Es wurde nur eine Bestimmung im Zustande normaler Reife 


ausgeführt. 
Organische Säuren. 





Oxalsäure . . 0/x je nach der Partie, 
Bernsteinsäure 0 die gewählt wird. 
Äpfelsäure . . x 
Zitronensäure . X 
Weinsäure . . 0 


Esiststetsein nachweisbarer @erbstoffgehalt vorhanden. Fo! # | 

Pirus communis. Hier findet man in unreifen Exem- ‘ 
plaren nur sehr vereinzelte Kalkoxalatkristalle in dem 
Parenchymgewebe der Scheinfrucht. Sie folgen als Drusen dem Laufe 
der Gefäßbündel. Abb.2 gibt die Anordnung wieder. In vollreifen Exem- 
plaren sind die Kristalle vollkommen verschwunden, einzig im Kernge- 
häuse sind einzelne zu finden. Normal reife Früchte geben sehr starke 
Reaktionen nach Zusatz von Salzsäure - Vanillin und Diaminobenzal- 
dehyd. Inklusen kann man noch keine beobachten. Erst im Zustande 
der Überreife treten sie geradezu massenhaft auf. Jede Parenchymzelle 


Abb. 2. 
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ist von einer solchen Inkluse erfüllt, deren Form wieder denen entspricht, 
die GRIEBEL wiedergibt. Der Azetaldehydgehalt ist durchweg stark. 
Unreife Früchte lassen bereits eine sehr deutliche Reaktion erkennen, 
im Zustande der Überreife ist die Reaktion außerordentlich kräftig. Die 
organischen Säuren werden im fleischigen Parenchym bestimmt. Man er- 
kennt Äpfel- und Zitronensäure, sowohl im reifen, wie im überreifen, 
als auch unreifen Zustand. Oxalsäure kann seltener gefaßt werden, da 
die Kristalle, wie bereits erwähnt wurde, nur sehr vereinzelt auftreten. 
Die Samen enthalten bekanntlich Blausäure, die, wie unsere Erfahrungen 
zeigten, mit fortschreitender Reife zunimmt. Die Blausäure wird nach 
den Vorschriften von KLEIN in der Mikrogaskammer bestimmt. Die Ge- 
webestückchen werden mit einem Tropfen Chloroform versetzt und in die 
Gaskammer gelegt, auf deren Deckgläschen Silbernitrat, das mit Methylen- 
blau angefärbt wurde, ist. Die Zellen werden durch das Chloroform ge- 
tötet, das Amygdalin durch das frei werdende Emulsin gespalten und 
die frei werdende Blausäure destilliert. Die Blausäure bildet auf dem 
Deckglase die charakteristischen Nadeln und Drusen des Silbereyanides. 
Man läßt zweckmäßigerweise mehrere Stunden fermentieren. 

Weiterhin konnten wir beobachten, daß die Samen reichlich Phloro- 
gluzin sowohl in der Schale, als im Endosperm und Keimling führen. 
Die Gerbstoffreaktion ist stets stark positiv. 

Pirus malus. In ausgereiften Exemplaren ist es bekannt, daß die 
Partien des Kerngehäuses einzelne Kalkoxalatkristalle enthalten. Wir 
prüften zunächst ganz unreife, selbst vom Baume abgenommene Exem- 
plare und konnten beobachten, daß die fleischigen Parenchymzellen 
Kalkoxalatdrusen führen, die ganz ähnlich angeordnet sind wie bei der 

==. Birne. Sie begleiten den Lauf der Gefäßbündel. Mit zuneh- 
mender Reife verschwinden diese Kristallzüge vollkommen. 

Inklusen sind in normal ausgereiften Früchten sehr sel- 
ten zu finden. Reichlich und in sehr schöner Ausbildung 
beobachtet man sie an überreifen Früchten. Die beigefügte 
Abbildung (3) zeigt einige Formen dieser Inklusen. Bei 
normal reifen Früchten sieht man in den fleischigen Paren- 
chymzellen sandartige Ausfällungen, die sich mit Salzsäure- 
vanillin und Diaminobenzaldehyd rot färben. Der Azetal- 
dehydgehalt steigt mit zunehmender Reife bedeutend an. 
Die Früchte, die die Oxalatausscheidungen längs der Ge- 
fäße erkennen lassen, führen bereits deutlich nachweisbare Mengen an 
Azetaldehyd. 

Die Säuren wurden, wie bei Pirus communis, im fleischigen Parenchym 
ermittelt. Unreife Exemplare enthalten Oxal-, Bernstein-, Äpfel- und 
Zitronensäure. Reife Früchte lassen nur noch Äpfel- und Zitronensäure 
erkennen. Gerbstoffe sind stets nachweisbar. 





Abb. 3. 
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Die Samen haben, wie die von Pirus communis, deutliche Mengen 
an Blausäure, die mit zunehmender Reife ansteigen. Phlorogluzin ist 
desgleichen vorhanden. Kalkoxalatausfällungen sind weder in den Samen 
von Pirus communis, noch von Pirus malus vorhanden. 

Prunus armeniaca. Die Frucht ist eine fleischige Steinfrucht. Hier 
stand uns nur Material des Handels’zur Verfügung. Kalkoxalatausschei- 
dungen konnten in den von uns gemusterten Präparaten keine beob- 
achtet werden. Vielleicht war die Entwicklung schon zu weit fortge- 
schritten. Die Früchte, die unreif sind, weisen in der Epidermis noch 
Chlorophylikörner auf. 3 

Inklusen kann man hier häufig beobachten. Mit dem Augenblicke 
der Überreife nimmt die Zahl der Inklusen beträchtlich zu. In wenig 
ausgereiften Früchten erkennt man in den Zellen des fleischigen Paren- 
chyms ähnliche sandartige Ausfällungen, wie sie auch bei Pirus communis 
und Pirus malus beobachtet wurden. Mit Vanillinsalzsäure und Dia- 
minobenzaldehyd färben sich diese sandartigen Ausfallungen tiefrot. 
Azetaldehyd ist stets vorhanden, auch bei den Exemplaren, die noch 
Chlorophyll führen. Mit zunehmender Reife nimmt der Azetaldehyd- 
gehalt sehr stark zu. 

Die organischen Säuren werden in dem fleischigen Parenchym be- 
stimmt. Oxalsäure kann nicht gefaßt werden. Von Bernstein- und 
Äpfelsäure können deutliche Sublimate gewonnen werden. 

Gerbstoffe können stets mikrochemisch erkannt werden. Die Epi- 
dermis der Frucht führt Flavon. 

Prunus cerasus. Die fleischigen Steinfrüchte standen uns nur in 
Exemplaren des Handels zur Verfügung. Kalkoxalatausfällungen kommen 
auch in wenig reifen Früchten selten vor. 

Vollreife Früchte lassen in dem fleischigen Parenchym stets einzelne 
Oxalatkristalle und auch Drüsen erkennen, die vollkommen regellos 
angeordnet sind. Resorptionserscheinungen sind bei den wenigen Kristal- 
len, die vorhanden sind, selten zu verzeichnen. Unreife und normal reife 
Früchte lassen keine /nklusen erkennen, man kann nur die bekannten 
sandartigen Ausfällungen beobachten. Die Zelle färbt sich mit Salz- 
säurevanillin und Diaminobenzaldehyd intensiv rot. Im Zustande der 
Überreife der Frucht sind typische Inklusen vorhanden, wie wir sie bei 
Apfel und Birne fanden. Azetaldehyd ist auch in unreifen Früchten, die 
in der Epidermis deutlich sichtbare Mengen an Chlorophyll in den 
Schließzellen enthalten, zu finden. Mit zunehmender Reife nimmt der 
Gehalt an Azetaldehyd stark zu. Die organischen Säuren wurden in dem 
fleischigen Parenchym bestimmt. Oxalsäure kann je nach der Partie, 
die gewählt wird, gefaßt werden oder nicht. Bernsteinsäure ist nur in 
unreifen Früchten zu finden. Äpfelsäure ist in reifen. unreifen und über- 
reifen Früchten anzutreffen. Gerbstoffe sind stets nachweisbar. Interes- 
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sant ist, daß hellfarbige Sorten bedeutend weniger Inklusen aufweisen, 
als die dunkel getönten. 

Prunus domestica. Von diesen fleischigen Steinfrüchten stand uns 
auch nur Material des Handels zur Verfügung. Unreife Exemplare 
zeigen Kalkoxalatkristalle und Drusen. Sie sind in Längsreihen neben 
den Gefäßbündeln angeordnet. Diese regelmäßigen Ketten verschwinden 
mit zunehmender Reife. Einzelne Oxalatkristalle und auch Drusen sind 
aber stets im fleischigen Parenchym vorhanden. /nklusen sieht man in 
unreifen und normal reifen Früchten nicht, erst mit der eintretenden 
Überreife treten sie auf. Sie haben wieder die bereits bekannte Form. 
Phlorogluzin führen bereits die unreifen Exemplare. Die sandartigen 
Ausfällungen, die wir bei Pirus malus und communis feststellten, sind 
hier auch vorhanden. Der Azetaldehydgehalt steigt wieder mit zuneh- 
mender Reife. Die unreifen Früchte geben eine kaum wahrnehmbare 
Reaktion. Von Säuren kann man je nach dem Reifegrad mehr oder 
weniger Oxalsäure erkennen. Bernsteinsäure ist in Spuren vorhanden. 
Äpfelsäure kommt in großer Menge vor und endlich Weinsäure in be- 
scheidenem Ausmaße. Gerbstoffe sind immer in geringer Menge nach- 
weisbar. 

Prunus persica. Diese fleischigen Steinfrüchte konnten wir nur als 
Handelsware erhalten. Interessant ist, daß selbst in unreifen Früchten 
nur selten Kalkoxalatausfällungen zu beobachten sind. Einzelne 
Kristalle trifft man stets in der reifen Frucht. Inklusen sieht man schon 
in reifen Exemplaren, mit beginnender Überreife erhöht sich ihre Zahl 
sehr stark. Die sandartigen Ausfällungen in der Zelle, die sich mit 
Salzsäurevanillin röten, findet man wieder. Die unreife Frucht enthält 
Azetaldehyd, der mit fortschreitendem Alter und dem Anstieg der In- 
klusenzahl zunimmt. Ozalsäure kann sehr selten mikrochemisch gefaßt 
werden. Bernstein-, Apfel- und Zitronenräure sind stets in den fleischigen 
Parenchymzellen nachweisbar. Gerbstoffe kann man immer erkennen. 
Die Schale der Frucht weist eine typische Flavonreaktion auf: Nach der 
Behandlung mit Salzsäure in der Mikrogaskammer sieht man die charak- 
teristischen gelben Schollen des Flavons auf dem Deckglase. 

Rosa canina. Von diesen Früchten stand uns selbst gesammeltes 
Material der verschiedensten Altersstufen zur Verfügung. Unreife, noch 
grün gefärbte Exemplare führen in den fleischigen Parenchymzellen eine 
große Zahl von Kalkoxalatdrusen. Es sind hier ganze Nester dieser 
Drusen zu finden. Die größte Anzahl findet sich in demjenigen Teil 
des fleischigen Parenchyms, der an die Reste der Kelchblätter anschließt. 
Im Verlaufe der Gefäßbündel können hier keine besonders starken 
Mengen der Ausfällungen erkannt werden. Mit zunehmender Reife ist 
zunächst die Resorption der Drusen zu beobachten, die mit dem nahezu 
vollständigen Verschwinden endet. /nklusen sind bei unreifen und 
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normal reifen Früchten nicht da. Uberreife Exemplare lassen einige 
typische Inklusen erkennen, aber nicht so viele wie beispielsweise Pirus 
communis und Pirus malus. Bei grünen Exemplaren, die durch ihren 
großen Reichtum an Kalkoxalatdrusen auffallen, verläuft die Probe auf 
Azetaldehyd negativ. Reife Früchte zeigen eine positive Reaktion, die 
mit einsetzender Überreife und Inklusenbildung stark zunimmt. Von 
organischen Säuren bestimmten wir nur die Oxalsäure. Unreife Früchte 
weisen entsprechend ihrem starken Gehalt an Oxalatdrusen eine sehr 
deutliche Reaktion auf. Reife Früchte lassen nur eine sehr schwache 
Reaktion erkennen. Gerbstoffe sind-immer faßbar. 


Hippocastanaceae. 

Aesculus hippocastanum. Es stand selbst gesammeltes Material zur 
Verfügung. Die Frucht ist eine Kapsel. Im Perikarpe der unreifen 
Frucht sind deutlich wahnehmbare Oxalatausscheidungen zu ver- 
zeichnen, ziemlich regellos über die ganze Partie der Fruchtschale ver- 
teilt. Im Samenkern können keine Kristalle beobachtet werden. Die 
Resorptionserscheinungen, denen die Kristalldrusen des Perikarpes un- 
terworfen sind, kann man hier sehr schön verfolgen; man hat Gelegen- 
heit die merkwürdigsten Zerrformen zu sehen. Wir führten einzelne 
Azetaldehydbestimmungen durch. Stark unreife Früchte, die sehr zahl- 
reich Oxalatdrusen führen, geben einen negativen Ausfall der Reaktion. 
Die gleichen Angaben danken wir hier auch GRIEBEL. Mit zunehmendem 
Reifegrad kann man positive Azetaldehydreaktionen gewinnen. Diesem 
Umstand entspricht auch eine Abnahme der Oxalatausfällungen. /n- 
klusen, die wie die Beobachtungen an Ceratonia stilıqua zeigen, keines- 
wegs auf die fleischigen Früchte besch.änkt sind, können hier nicht ge- 
funden werden. 

Ericaceae. 

Vaccinium myrtillus. Die Frucht ist eine Beere. Hier stand selbst 
gesammeltes Material der unterschiedlichsten Reifezustände zur Ver- 
fügung. Bekannt ist, daß Meso- und Endokarp Oxalatdrusen führen. 
Auffallend ist die Unmenge von Drusen, die die gleichen Partien der un- 
reifen Früchte erfüllt. Mit zunehmender Reife kann man hier wieder 
Resorptionserscheinungen erkennen, die die Zahl der Drusen stark ein- 
schränken. Inklusen finden sich weder in reifen, noch in überreifen 
Früchten. Der Azetaldehydgehalt unreifer Früchte ist gleich 0, mit zu- 
nehmender Reife wird Azetaldehyd nachweisbar. Die unreifen Früchte 
lassen ein sehr starkes Sublimationsprodukt von Oxalsäure erkennen. 
Mit fortschreitender Reife wird dieses Sublimat natürlich schwächer. 
Unreife Früchte enthalten im Perikarpe noch Bernsteinsäure, andere 
Säuren konnten nicht gefaßt werden. Reife Früchte führen außer Oxal- 
säure noch deutlich nachweisbare Mengen von Äpfel- und Zitronensäure. 
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Gerbstoffe können in geringer Menge beobachtet werden. Das Vorhanden- 
sein einer glykosidischen Substanz macht sich durch das Sublimations- 
produkt kenntlich. Es können die für Glykoside typischen Schwerter 
und Doppelschwerter erkannt werden. 

Die Früchte der nahen Verwandten Vaccinium uliginosum lassen ge- 
nau dieselben Verhältnisse erkennen. 

Vaccinium vitis idaea. Auch hier liegen die Verhältnisse ganz ähnlich 
wie bei V. myrtillus und uliginosum. Grüne Exemplare lassen Anhäu- 
fungen von Oxalatkristallen erkennen. Mit zunehmender Reife tritt 
wieder eine weitgehende Resorption derselben ein. /nklusen können 
nicht gefunden werden. Bezüglich des Azetaldehydgehaltes kann auf die 
Erfahrungen, die bei Vaccinium myrtillus gemacht wurden, hingewiesen 
werden. Von Säuren fällt im Perikarpe die Benzoesäure auf. Die Probe 
auf Phlorogluzin verläuft im Perikarpe positiv. Bei Vaccinium myrtillus 
konnte diese Probe, infolge der starken Eigenfärbung des Perikarpes 
nicht ausgeführt werden. Die Samen der beiden Früchte lassen eine 
deutliche Menge an Phlorogluzin erkennen. Eine glykosidische Substanz 
kann auch hier wieder im Sublimate erkannt werden. 


Solanaceae. 

Capsicum annum. Hier stand uns nur unreife Ware des Marktes zur 
Verfügung. Weder in der Frucht noch in den Samen konnten wir Kalk- 
oxalatfällungen finden. In reifen Früchten ist über derartige Ausschei- 
dungen auch nichts bekannt. Wir konnten in Alkoholmaterial auch 
keine finden. Jnklusen konnten wir nur an Exemplaren suchen, die im 
Laboratorium nachreiften. An solchen Früchten waren nie Inklusen zu 
beobachten. 

Solanum lycopersicum. Hier stand uns selbst gesammeltes Material 
der verschiedensten Altersstufen zur Verfügung. In grünen Früchten 
findet man im Perikarp regellos verstreut zahlreiche Kalkoxalatdrusen, 
deren Auflösung aber schon an den grünen Exemplaren einsetzt. Hier 
hat man die beste Gelegenheit, Resorptionserscheinungen zu verfolgen. 
Rotgelb und rot gefärbte Früchte enthalten keine Oxalatdrusen mehr. 
Inklusen sind in keinem Zustande der Reife zu erkennen. Azetaldehyd 
ist in Exemplaren, die noch reichlich Oxalatkristalle enthalten, nicht 
faßbar. Mit fortschreitender Lösung der Kristalle kann aber ein Anstieg 
des Azetaldehydgehaltes verzeichnet werden. Von organischen Säuren 
bestimmten wir nur die Oxalsäure in unreifen Früchten. @erbstoffe 
konnten nicht nachgewiesen werden. 

Oleaceae. 
Hier prüften wir die Beerenfrucht von Ligustrum vulgare. Es stand 


selbst gesammeltes Material zur Verfügung. Grüne Beeren zeigen neben 
den Gefäßbündeln die bekannten, schon an anderen Früchten beob- 
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achteten Züge von Kalkoxalatdrusen, die mit zunehmender Reife die 
bekannte Resorption erleiden. Inklusen fehlen. Der Azetaldehydgehalt 
steigt wieder mit dem Schwinden der Kalkoxalatdrusen an. Andere Be- 
stimmungen sind nicht ausgeführt worden. 


Caprifoliaceae, 

Symphoricarpus ricemosus wurde in einem Entwicklungsstadium ge- 
prüft, in dem die Beeren noch viel Chlorophyll führen. Im Perikarpe sind 
abermals die schon öfters erwähnten Oxalatzüge längs der Gefäße zu be- 
obachten. Mit zunehmender Reife kann weitgehende Auflösung beob- 
achtet werden. Grüne Beeren enthalten keinen Azetaldehyd, erst zu- 
nehmende Reife bedingt Azetaldehydbildung. Inklusen können nicht ge- 
funden werden. 

Cucurbitaceae. 

Die beerenartigen Friichte von Cucurbita Pepo standen uns nur als 
Marktware zur Verfiigung. In unreifem Zustande ist das Perikarp ge- 
radezu übersät von Kalkoxalatausfällungen. Es handelt sich um die be- 
kannten sternförmigen Drusen. Mit zunehmender Reife kann man eine 
weitgehende Verminderung der Anzahl dieser Drusen verfolgen. In 
reifen Exemplaren finden sich noch einzelne Drusen, die aber in der Lite- 
ratur nirgends erwähnt werden. /nklusen sind nie zu finden, ob man nun 
reifes oder überreifes Material prüft. Unreife Stücke, die noch von Kalk- 
oxalatkristallen erfüllt sind, geben keine positive Azetaldehydreaktion. 
Erst zunehmende Reife fördert die Entstehung des Azetaldehydes. Das 
Fruchtfleisch ist reich an fetten Ölen. Über organische Säuren ist nichts 
Näheres bekannt. Wir konnten in den unreifen Früchten sehr reichlich 
Oxalsäure fassen. Von anderen Säuren fiel uns nur das Vorhandensein 
von Bernsteinsäure auf. 

Gramineae. 

Zea Mays. Hier standen uns ganze Kolben zur Verfügung, und zwar 

in reiferem und auch unreifem Zustande. Legt man Schnitte durch un- 





a b 
a" Abb. 5. 
> a Stärke des unreifen Kornes, 
/ Abb. 4. b à „ reifen 7” 


reife Körner, so sieht man unter dem Mikroskope ein überraschendes 

Bild. Die Endospermzellen führen neben der Stärke je eine große Kalk- 

oxalatdruse von dunkler Färbung. Der Nachweis, daß es sich hier auch 
Planta Bd. 12. 28a 
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wirklich um eine Kalkoxalatdruse handelt, wurde, da in dieser Richtung 
keinerlei Literaturangaben vorliegen, auch mikrochemisch erbracht. 
Resorptionserscheinungen der Kalkoxalatdrusen kann man an Körnern 
eines Maiskolbens wunderschön verfolgen. Abb.4 zeigt die Drusen. 
Abb. 5 weist noch darauf hin, daß zu dieser Zeit auch die Stärke noch 
nicht die typische, für das Maiskorn charakteristische Form hat. Der 
Azetaldehydgehalt beträgt zur Zeit des Maximums der Kaloxalataus- 
scheidungen 0. Erst nach erfolgter Lösung der Kristalle erhält man eine 
positive Reaktion. 


Auswertung der Ergebnisse. 

Unsere mikroskopischen und mikrochemischen Beobachtungen 
zeitigten einige wichtige Ergebnisse. Zunächst wollen wir anführen, daß 
Kalkoxalatausscheidungen zu bestimmten Entwicklungsstadien in 
Früchten sehr verbreitet sind. Wir konnten für eine große Zahl von 
Früchten erstmalig über solche Ausscheidungen berichten. Meistens 
erkennt man sie in den Zellen noch junger und unreifer Früchte. Oft 
werden sie mit zunehmender Reife vollkommen gelöst, oder es verschwin- 
det ein großer Teil davon. Hervorzuheben ist aber, daß es natürlich 
auch Fälle gibt, in denen sich reife und unreife Früchte nicht in ihrem 
Kalkoxalatgehalt unterschieden. Dies gilt vor allem für solche Früchte, 
die in jugendlichem Zustande geringe Mengen dieser Ausscheidungen 
zeigen. Mit zunehmender Überreife der Frucht erleiden die vorhandenen 
Kalkoxalatausscheidungen gewöhnlich noch einmal eine Verringerung. 
Die hier mitgeteilten Erfahrungen decken sich sehr schön mit denen, 
die wir in unserer früher zitierten Arbeit machten. Interessant ist es 
ferner, daß die Oxalatdrusen so oft den Lauf der Gefäße begleiten. Alle 
die hier mitgeteilten Beobachtungen und Umstände machen es nun sehr 
wahrscheinlich, daß es sich ganz allgemein bei den Kalkoxalatausschei- 
dungen nicht um nutzlose Ausfällungen aus dem Stoffwechsel handeln 
kann, die für das Zellgetriebe verloren sind. In den Fällen, wo wir an in 
der Natur gesammeltem Material der verschiedensten Altersstufen diese 
Ausfällungen und Lösungen verfolgen konnten, ist dies sogar sicher nicht 
der Fall. Weiteres Versuchsmaterial wird unsere Ansichten noch stützen 
können. Zu erwähnen ist, daß wir die genannten Ausfällungen bei den 
Vertretern der unterschiedlichsten Familien beobachten konnten. Die 
Kristalle werden vorübergehend abgelagert und im Bedarfsfalle wieder 
im Stoffwechsel verwendet. 

Die Beobachtungen über Inklusenbildungen in Zellen zeigten, daß 
solche sehr stark in der Familie der Rosaceen auftreten. Nur die sehr nahe 
verwandte Familie der Saxifragaceen weist sie noch auf; alle anderen 
von uns geprüften Familien lassen sie nicht erkennen. Wesentlich ist, 
daß die Inklusenbildung erst mit zunehmender Auflösung der Oxalat- 














Mikroskopie und Mikrochemie bekannter heimischer Früchte. 413 


drusen einsetzt. Das Maximum an Inklusen fällt stets mit einem Mini- 
mum an Oxalatdrusen zusammen. Überhaupt fällt auf, daß die Früchte, 
die in ihrer Jugend außerordentlich reich an Oxalatdrusen sind, im Alter 
selten Inklusen zeigen. 

Der Azetaldehydgehalt ist nach der Reife großen Schwankungen unter- 
worfen. Solange die Früchte sehr reich an Oxalatdrusen sind, ist ent- 
weder gar kein oder wenig Azetaldehyd vorhanden. Das Maximum an 
Azetaldehyd fällt gewöhnlich mit dem Minimum an Oxalatdrusen zu- 
sammen. 

Die mikrochemischen Bestimmungen der Säuren orientierten uns 
nicht nur über deren genauen Sitz im Gewebe, sondern zeigten auch, 
daß die Säuren oft qualitativen Schwankungen unterworfen sind. 

Phlorogluzin ist in unseren heimischen Früchten und in deren 
Samen oft zu treffen. @erbstoffe sind, wie bereits bekannt ist, oft vor- 
handen. 

Kurze Zusammenfassung. 

1. Kalkoxalatausfällungen sind außerordentlich oft in unreifen 
Früchten zu finden und erleiden häufig mit zunehmender Reife eine Auf- 
lösung. 

2. Inklusen sind gewöhnlich in den Früchten der Rosaceen und ein- 
zelner Saxifragaceen vorhanden. 

3. Der Azetaldehydgehalt der Früchte nimmt mit fortschreitender 
Reife zu. 

4. Mikrochemische Bestimmungen geben über die Verteilung der 
organischen Säuren im Gewebe Auskunft. 
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WEITERE UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE PERMEABILITÄT 
VON BEGGIATOA MIRABILIS 
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DER PERMEABILITÄT. 
Von 
SUSANNE SCHÖNFELDER. 
Mit 7 Textabbildungen und Tafel VI und VII. 


(Eingegangen am 1. August 1930.) 


Einleitung. 

Die Frage nach der Durchlässigkeit des lebenden Protoplasten für 
gelöste Stoffe ist heute mehr denn je in den Vordergrund wissenschaft- 
licher Forschung getreten, ja sie ist zu einem Hauptproblem der gesamten 
Zell- und Organphysiologie geworden, denn zahlreiche Untersuchungen 
sowohl des Stoffwechsels als reizphysiologischer Art führen letzten Endes 
auf diese grundlegende Frage zurück. Um so verständlicher und be- 
grüßenswerter ist es, daß man sich von allen Seiten diesem Problem 
widmet. Die Zahl der Arbeiten ist dementsprechend ins ungeheure an- 
gewachsen, wie ein Blick in die einschlägigen Handbücher und Mono- 
graphien (SrtıLes 1924, HOper 1926, GELLHORN 1929) lehrt, und auch an 
Theorien zu ihrer Erklärung fehlt es nicht. Doch kann man beiden den 
Vorwurf der Einseitigkeit nicht ersparen; handelt es sich doch größten- 
teils um speziellere Einzelergebnisse, und da man auf diese die Theorien 
aufgebaut hat, so ist es schließlich nicht weiter verwunderlich, wenn sie 
trotz ihrer Gültigkeit in einem T'eilgebiete bei Anwendung auf das kom- 
plexe Gebiet «des gesamten Permeabilitätsproblems versagen. 

Man findet jedoch in der neuesten Literatur allenthalben das Be- 
streben, die (jegensätze, die sich so zwischen den einzelnen Theorien ge- 
bildet haben, zu überbrücken und die Tatsachen von einem einheitlichen, 
höheren Gesichtspunkte aus zu betrachten. Die Grundlagen dazu sind 
einerseits durch «die neueren Fortschritte auf dem Gebiete der physika- 
lischen Chemie gegeben. Auf physiologischer Seite aber gilt es noch 
quantitatives Tatsachenmaterial auf breitester Basis zu beschaffen, was 
nur durch umfangreiche Untersuchungen jeweils an einem Objekt und 
nach einer einheitlichen Methode möglich ist. 
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Diesen Forderungen könnten von den älteren Untersuchungen allein 
diejenigen OVERTONs gerecht werden, wenn sie nur in vollständiger, quan- 
titativer Form veröffentlicht worden wären. Als erste quantitative 
Untersuchungen, welche diese Bedingungen nahezu erfüllten, sind eigent- 
lich die von W. RuHLAND u. C. HOFFMANN (1925a und b)! an Beggiatoa 
mirabilis? zu nennen, deren Ergebnis jedoch in völligem Gegensatz steht 
zu der Vorstellung, welche OVERTON entwickelt hatte. Während letzterer 
in seiner Lipoidtheorie die Ansicht vertrat, daß die Löslichkeitseigenschaf- 
ten eines Stoffes allein für seinen Durchtritt maßgebend seien, fand RuH- 
LAND in der genannten Untersuchung seine Ultrafiltertheorie bestätigt, 
welche er zuvor (1912) auf Grund seiner damaligen Ergebnisse nur für 
Kolloide aufgestellt hatte. Die Gegensätze traten danach nur um so 
schärfer hervor. 

COLLANDER hatte die Arbeit von R. u. H. in seinem Referat (1926) 
als ,,eine der wertvollsten Bereicherungen der Permeabilitätsliteratur der 
letzten Jahre‘ bezeichnet, welche Anregungen zu neuen Untersuchungen 
bieten würde. Er hatte jedoch unter Hinweis auf das Verhalten des Anti- 
pyrin den Einwand erhoben, daß sich für den Durchtritt lipoidlöslicher 
Stoffe vielleicht doch die Gültigkeit des Löslichkeitsprinzipes als maß- 
gebend erweisen könnte. Da inzwischen auch einige andere mehr oder 
weniger umfassende Arbeiten erschienen waren, welche teils der Lipoid-, 
teils der Oberflächenaktivitätstheorie TRAUBEs oder anderen spezielleren 
Hypothesen den Vorzug einräumten, während die Modellversuche von 
COLLANDER sowie von MICHAELIS und seinen Mitarbeitern wiederum für 
die Ultrafiltertheorie sprachen, erschien eine neuerliche experimentelle 
Untersuchung insbesondere mit Rücksicht auf lipoidlösliche bzw. ober- 
flächenaktive Stoffe, sowie eine kritische Bearbeitung der Gesamtergeb- 
nisse an B. m. erwünscht. Die neuesten, meist erst nach Fertigstellung 
des experimentellen Teiles dieser Arbeit erschienenen Untersuchungen an 
anderen Objekten aber boten einen willkommenen Anhaltspunkt zum 
Vergleich ihrer Ergebnisse mit den unsrigen. Dabei wird sich zeigen, daß 
B. m. in diosmotischer Hinsicht keineswegs einen besonderen Typus dar- 
stellt, sondern daß alle bisher eingehender untersuchten Objekte als 
Varianten eines und desselben Permeabilitätstypus aufzufassen sind (vgl. 
COLLANDER 1926, S. 12), wobei nur der Gültigkeitsbereich der einzelnen 
oben genannten Theorien ein verschiedener ist. 


I. Experimenteller Teil. 
A. Objekt. 

Das Material für die vorliegenden Versuche stammte von der gleichen Stelle 
wie für die Untersuchungen von RUHLAND u. HOFFMANN, nämlich aus dem Sol- 
graben von Artern a. d. Unstrut, welcher bisher noch immer die einzige binnen- 
1 Im folgenden R. u. H. abgekürzt. 2 Im folgenden B, m. abgekürzt. 
Planta Bd.12. 28b 
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ländische Fundstelle der nur in Salzwasser vorkommenden B. m. ist (KoLkwırz. 
1918, BAVENDAMM 1924). 

Genaue Kenntnis der Standortsverhältnisse sowie des physiologischen Verhal- 
tens war für die Anlage und Erhaltung der Kulturen erforderlich. 

Uber die Standortsverhältnisse liegen nähere Angaben von KOLKWITZ vor 
(vgl. auch R. u. H. und BAVENDAMM); sie können hier auf Grund der eigenen Be- 
obachtungen vollkommen bestätigt werden. Mit dem physiologischen Verhalten 
der Schwefelbakterien haben sich in neuerer Zeit BAAS-BECKING (1925) und BAvEN- 
DAMM besonders eingehend beschäftigt. Ihre Angaben bezüglich der farblosen 
S-Bakterien gelten im groBen und ganzen auch für B.m. Der Bewegungsmechanis- 
mus ist von ULLRICH (1926) an B. m. selbst eingehend untersucht und durch den 

” Nachweis von Kontraktionswellen geklärt worden. 

Kulturversuche mit B. m. sind von Hinze (1902), BAvENDAMM und R. u. H. 
unternommen worden. Ihren Ausführungen braucht nichts Wesentliches hinzu- 
gefügt zu werden. Das Material wurde stets in ausreichender Menge (etwa alle 
4—6 Wochen frisch) herbeigeschafft, sodaß gleichzeitig mehrere Kulturen vor- 
handen waren, von denen nur jeweils die besten für die eigentlichen Permeabili- 
tätsversuche dienten. Die übrigen konnten zu Kulturexperimenten Verwendung 
finden, um weitere Erfahrungen zu sammeln und die günstigsten Lebensbedin- 
gungen ausfindig zu machen. 

Es handelte sich dabei nur um Rohkulturen, da diese den natürlichen Stand- 
ortsbedingungen am besten entsprechen und für die vorliegenden Zwecke vollauf 
genügen. In diesen bildeten die Fäden aber fast ebenso dichte Rasen wie am 
natürlichen Standorte, wovon BAVENDAMM (1924, S. 21) eine Abbildung gibt. 

Mit vereinzelten Fäden, wie sie BAVENDAMM selbst (1. c. S. 60) und vor ihm 
Hınze (vgl. seine Abb.) in ihren Rohkulturen nur hatten finden können, hätten 
sich die Versuche hier gar nicht ausführen lassen. Die Fäden bildeten anfangs stets 
einen gleichmäßig dichten Schleier, krochen dann aber meist zu mehr oder weniger 
großen Büscheln zusammen. Anlaß dazu boten schon leichte Erschütterungen 
oder Unebenheiten der Schlammoberfläche. Hierbei zeigte sich auch sehr schön, 
wie empfindlich B. m. gegenüber geringen Änderungen im H,S- und O,-Gehalt 
ist. Bei zu starker H,S-Entwicklung suchten die Fäden stets wegen Mangel an O: 
der Oberfläche des Wassers näher zu kommen, indem sie nur höher gelegene Stel- 
len der Schlammoberfläche besiedelten oder sogar an den Gefäßwänden emporzu- 
steigen trachteten. Sie machten dafür anderen Organismen immer mehr Platz, wel- 
che ihr Optimum bei größerem H,S-Gehalt haben, wie z. B. die thiophilen Cyano- 
phyceen und die roten S-Bakterien. Bei Mangel an H,S strebten sie dagegen den 
tiefer gelegenen Stellen zu und verschwanden schließlich in alten, H,S-armen 
Kulturen ganz; während die Diatomeen hier stark überhandnahmen. Dieser Be- 
fund deckt sich ganz mit den Feststellungen, welche STRZESZEWSKI und SZAFER 
(zitiert nach BAVENDAMM) an natürlichen Standorten bezüglich H,S-Gehalt und 
Verteilung der Organismen machten, und die bereits BAVENDAMM in seinen ver- 
schiedenen Kulturversuchen sich zunutze machen konnte. 

Der jeweilige Zustand einer Kultur hängt demnach ganz allgemein von dem 
Mengenverhältnis H,S : O, ab, welches an einigen rein äußerlichen Merkmalen 
leicht erkenntlich ist (Geruch nach HS, Trübung des Kulturwassers bzw. S-Ab- 
scheidung, Färbung des Schlammes) und dementsprechend leicht geregelt werden 
kann, sei es direkt durch Erneuerung des Kulturwassers!, durch Offenstehen- 
lassen oder Abdecken der Kulturschalen, oder indirekt durch Änderung der Tem- 
peratur- und Belichtungsverhältnisse, wodurch die Tätigkeit der SO,-zersetzenden 


1 Hierzu wurde stets nur aus dem Solgraben von Artern stammendes Wasser 
verwendet. 








Weitere Untersuchungen über die Permeabilität von Beggiatoa mirabilis. 417 


Bakterien bzw. die Assimilation der Begleitorganismen gefördert oder unter- 
bunden wird. 


Für die Verwendungsmöglichkeit des Objektes zu plasmolytischen 
Versuchen sind sein Bau und seine Strukturverhältnisse von besonderer 
Bedeutung. Sie sind seit der Entdeckung des Organismus durch CoHN 
(1867) schon mehrfach Gegenstand wissenschaftlicher Untersuchungen 
gewesen (siehe R. u. H. 1925, S.8). KR. u. H. hatten sich besonders ein- 
gehend mit dem Studium der Membranverhältnisse befaßt. Sie konnten 
einerseits einen innigen Zusammenhang zwischen Plasma und Membran 
feststellen und andererseits zeigen, daß die Membran aus zwei verschie- 
denen Schichten besteht, die sich in einem antagonistischen Spannungs- 
zustande befinden. Damit aber ließ sich das Fehlen jeglicher Plasmolyse 
und das Auftreten von Schrumpfungen und Knicken an ihrer Stelle voll- 
kommen verständlich machen. Irgendwelchen Einwänden, die sich gegen 
die Verwertung dieser Erscheinungen als Kriterium für diosmotische Vor- 
gänge richten, ist eigentlich schon durch die Ausführungen R. u. H.s 
(1925, S. 21f.) der Boden entzogen worden; ich möchte daher hier nur 
kurz auf diese hinweisen, um weiteren Mißverständnissen vorzubeugen, 
wie sie sich namentlich bei HößEr (1926) finden. 

Im übrigen läßt sich zeigen, daß B. m. den Anforderungen, die gerade 
bei grenzplasmolytischen Versuchen an das Objekt gestellt werden, weit 
besser als andere Objekte Genüge zu leisten vermag. 

B. m. ist, wie alle Bakterien, äußerst durchlässig, sodaß damit die 
Möglichkeit gegeben ist, eine sehr große Anzahl von Stoffen zur Unter- 
suchung heranzuziehen. Dabei sind diese niederen Lebewesen verhältnis- 
mäßig einfach organisiert, was äußerlich schon durch geringe Differen- 
zierung zum Ausdrucke kommt. Es werden hier auch bei diosmotischen 
Vorgängen entsprechend weniger Komplikationen zu erwarten sein als 
bei höheren Organismen. Schon der Umstand, daß Licht und Temperatur 
keinen nachweisbaren Einfluß auf die diosmotischen Vorgänge ausüben, 
bedeutet einen großen Vorteil, welchen aber bereits die nahe verwandten 
farbstofführenden Blaualgen ! nicht mehr bieten können. Unter den Bak- 
terien selbst zeichnet sich B. m. wieder durch seine außergewöhnliche 
Größe aus, welche ein verhältnismäßig leichtes und sicheres Arbeiten er- 
möglicht. Durch den geringen osmotischen Überwert gegenüber dem um- 
gebenden Medium ist ferner eine große Genauigkeit der Ergebnisse ge- 
währleistet. Ihre Zuverlässigkeit wird noch dadurch erhöht, daß unser 
Objekt auch die von STILES (1924, S. 96) aufgestellten Forderungen wie 
bisher kein zweites erfüllt: B. m. besitzt einen sehr großen Zellsaftraum, 


1 Bei bisher unveröffentlichten diosmotischen Versuchen an Oscillarien ergab 
sich ein deutlicher Einfluß sowohl des Lichtes wie der Temperatur auf die Per- 
meabilität. 
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welcher von einer äußerst dünnen Plasmaschicht und einer gleichfalls sehr 
dünnen Membran umgeben ist. 

Zu all diesen Vorzügen gesellt sich noch die überaus große Empfind- 
lichkeit dieses Organismus, die jegliche Schädigung sofort erkennen läßt, 
sowie die große Konstanz seines osmotischen Wertes. Schwankungen des 
letzteren von Zelle zu Zelle innerhalb eines Fadens sind natürlich vor- 
handen. Da aber nicht einzelne Zellen, sondern ganze Fäden zur Be- 
obachtung kamen, glichen sich dadurch diese Differenzen aus. Die Fäden 

-selbst zeigten daher jederzeit völlig gleiches osmotisches Verhalten. 


B. Methodisches. 
a) Kritik und Auswahl der Methode. 

Die Frage, welche der osmotischen Methoden hier überhaupt in An- 
wendung kommen kann mit Rücksicht auf das oben erwähnte Verhalten 
des Objektes, ist bereits von R. u. H. eindeutig entschieden worden: Es 
lassen sich hier allein ‚‚grenzplasmolytische‘‘ Untersuchungen durchführen, 
in welchen die auftretenden Knicke und Schrumpfungen direkt als Kri- 
terium des diosmotischen Verhaltens an Stelle der echten Plasmolyse ver- 
wertet werden können (siehe S. 417). Bei dem ungewöhnlich raschen Ver- 
laufe der Plasmolyse sowohl wie der Deplasmolyse ist jedoch ein genaues 
Verfolgen derselben durch quantitative Feststellungen in bestimmten 
Zeitabschnitten, wie es Firrmne (1915, 1917, 1919) und noch genauer 
BärLunp (1929) durchgeführt haben, hier ausgeschlossen. Es besteht nur 
noch die Möglichkeit, die Zeit zu messen, innerhalb welcher sich die ge- 
samte Deplasmolyse vollzieht. 

R. u. H. hatten für eine ganze Reihe von Stoffen die Konzentration 
bestimmt, bei welcher die Schrumpfungen und Knicke gerade innerhalb 
5 Minuten vollständig ausgeglichen waren (,,5-Minutenversuche). Da 
aber die allgemeine Anwendung dieser Methode auf erhebliche Schwierig- 
keiten stieß, hatten sie bei ihren Versuchen noch einen anderen Weg ein- 
geschlagen: Sie bestimmten diejenige Konzentration, welche gerade noch 
ausreichte, um bei der Hälfte der Fäden die charakteristischen Erschei- 
nungen hervorzurufen (,,Momentanversuche‘‘). 

Es zeigte sich nun, daß die auf diesen beiden Wegen erzielten Ergeb- 
nisse einander völlig entsprachen, daß aber der zweite Weg erhebliche 
Vorteile bot, weshalb er auch für die hier folgenden Untersuchungen 
allein in Anwendung kam. 

Die Vorzüge dieser Methode beruhen einerseits auf der Verwendung 
verhältnismäßig niedriger Konzentrationen, andererseits auf der sehr kur- 
zen Versuchsdauer. Ihr Anwendungsbereich ist infolgedessen ein außer- 
ordentlich großer; es läßt sich das diosmotische Verhalten von den sehr 
leicht eindringenden Stoffen angefangen bis zu den gar nicht mehr per- 
meierenden in gleicher Weise feststellen, wobei auch noch relativ wenig 
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wasserlösliche und sogar schädliche Substanzen in diese Untersuchungen 
mit einbezogen werden können. Mit Stoffen, bei denen aus den genannten 
Gründen selbst diese Bestimmung der Grenzkonzentration direkt nicht 
möglich oder bedenklich schien, ließen sich unter Anwendung der Me- 
thode der kombinierten Partialdrucke noch vollkommen gleichwertige 
Ergebnisse erzielen. 

Je leichter nun ein Stoff einzudringen vermag, um so höher muß 
natürlich seine auf diesem Wege ermittelte Grenzkonzentration ausfallen. 
Es läßt sich daraus nach der bekannten Formel von LEPESCHKIN (1909) 
und TRONDLE (1910) . 

u=1-— 5 

4 Co 
der Permeabilitätskoeffizient u als ein quantitatives Maß des Permeier- 
vermögens für jeden Stoff berechnen, indem man die gefundenen Grenz- 
konzentrationen C’ jeweils mit der eines praktisch nicht eindringenden 
Stoffes (C) — für B. m. ist dies Raffinose — in Beziehung bringt (siehe 
R. u. H.,S. 42 und 51). 

Die Einwände, welche speziell Fırrına (1915, 1917, 1919) gegen die 
Verwendbarkeit dieser Methode erhoben hatte, sind zwar von TRÖNDLE 
(1918, 1920) und besonders LEPESCHKIN (1923) widerlegt worden, doch 
hat die Methode trotzdem noch nicht volle Anerkennung gefunden. Wäh- 
rend z. B. H6BER (1926 und 1927) Firrines Standpunkt vertritt, hält sie 
PRINGSHEIM (1928) doch für „geeignet für manche Zwecke‘ und auch 
GELLHORN (1929, S. 12) spricht ihr nicht jegliche Bedeutung ab, weil 
ihre Ergebnisse ‚mehrfach mit einer anderen Methodik bestätigt wer- 
den konnten‘; er bezeichnet sie aber doch als ,,nicht streng zuver- 
lässig‘. Im übrigen läßt sich seine Ansicht, daß diese Methode in neuerer 
Zeit nicht wieder verwendet worden sei, nicht aufrecht erhalten. R. u. H. 
konnten mit ihr ja recht befriedigende Ergebnisse an B. m. erzielen und 
NORTHROP (1928) kam bei seinem Versuche, ein geeignetes Maß für die 
Permeabilität ausfindig zu machen, zu einer der obigen ganz entsprechen- 
den Gleichung!. Von besonderer Bedeutung sind jedoch die erst in jüng- 
ster Zeit veröffentlichten Versuche BARLUNDs (1929). Dieser hat an 
Rhoeo discolor mit Hilfe der noch verfeinerten Frrrinsschen Methode den 
gesamten Vorgang der Plasmolyse und Deplasmolyse für zahlreiche Stoffe 
genau verfolgt. Er konnte zeigen, daß die Reihenfolge der Stoffe bei An- 
ordnung nach dem osmotischen Koeffizienten dieselbe ist wie nach der 
Deplasmolysegeschwindigkeit, denn ,,je rascher die untersuchte Verbin- 
dung nach Ausweis ihrer gesamten Plasmolysekurve zu permeieren scheint, 





1 Auch die von v. ANTROPOFF (1911) aufgestellte Formel zur Berechnung des 
Durchlässigkeitskoeffizienten als Maß für die Halbdurchlässigkeit einer Membran 
beruht auf den gleichen Gedankengängen. 
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desto kleiner ist im allgemeinen auch ihr maximaler plasmolytischer Koeffi- 
zient‘‘1 (S. 86). 

Wenn BÂRLUND trotzdem davon Abstand nimmt, die isotonischen 
Koeffizienten als ein ebenso genaues Maß für das Permeiervermögen an- 
zusehen, so mögen seine Bedenken bei seinem Objekt vielleicht berechtigt 
sein. Eine diffusionshemmende Wirkung der Zellmembran, welche nach 
seiner Meinung die Unterschiede in der Form der Plasmolysekurven ver- 
ursacht und dgn maximalen osmotischen Koeffizienten für großmole- 
kulare Stoffe dadurch zu niedrig erscheinen läßt, kann jedoch bei unserem 
Objekt keineswegs in Erscheinung treten. Aus den Untersuchungen R. 
u. H.s an toten Fäden ist ja die Durchlässigkeit der Membran hinreichend 
bekannt. Sie erwies sich als so groß, daß sie bei der Beurteilung der 
Plasmapermeabilität gar nicht berücksichtigt zu werden brauchte. 

Wenn wir nun hier aus dem Gesamtvorgange der Plasmolyse und 
Deplasmolyse gleichsam nur einen kurzen Augenblick zur Beobachtung 
herausgreifen, und zwar den charakteristischsten, nämlich den der ,,maxi- 
malen‘‘ Plasmolyse, so haben wir damit bei den besonderen Eigenschaf- 
ten unseres Objektes und bei entsprechender Versuchsanordnung eine 
hinreichend genaue Grundlage zur Beurteilung der Permeabilität. Wir 
haben dabei aber noch den schon erwähnten Vorteil, mit ganz niedrigen 
Konzentrationen und sehr kurzer Versuchszeit auszukommen. Dieser Um- 
stand verdient um so größere Beachtung, als man in letzter Zeit immer- 
mehr zu der Erkenntnis gelangt ist, daß sich die normale Permeabilität 
nur unter möglichster Wahrung der normalen Lebensbedingungen feststellen 
läßt. 

Es ist bekannt, daß der Zustand des Plasmas — insbesondere seine 
Viskosität — und damit seine Permeabilität bereits durch die Anisotonie 
des Plasmolytikums mehr oder weniger weitgehend geändert werden. So 
konnte HEILBRUNN (1928, S.212) in hypotonischen Lösungen eine Herab- 
setzung der Viskosität feststellen, während WALTER (1923) in mehr oder 
weniger hypertonischen Lösungen eine entsprechende Entquellung des 
Protoplasmas nachgewiesen hatte; FITTING (1915) und Hörter (1918) 
erzielten durch Wässern ihrer Schnitte eine dementsprechende Erhöhung 
der Permeabilität. Andererseits tritt schon bei Verwendung der volu- 
metrischen Methode HÔFLERs, welche stärker hypertonische Lösungen 
erfordert als die Methode Firtines, unter sonst gleichen Bedingungen 
eine allgemeine Herabsetzung der Permeabilität ein. Bedenkt man nun, 
daß bei der für B. m. angewendeten Methode der isotonischen Koeffi- 
zienten der osmotische Überwert der Versuchslösungen gegenüber dem 
physiologischen Medium noch beträchtlich geringer ist, so dürften für 
unseren Fall die Bedenken, die GELLHORN (1929, S. 15; vgl. auch CHo- 
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1 BÄRLUNDs plasmolytische Koeffizienten entsprechen dem Quotienten 
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LODNY 1924, WALTER! 1928, ILsın 1928, EL Derry 1929 u. a.) gegen die 
Verwendungsmöglichkeit der plasmolytischen Methoden überhaupt zur 
Erforschung der normalen physiologischen Permeabilitätsverhältnisse 
gehegt hat, am wenigsten berechtigt sein. 

Schließlich läßt sich hier auch der zweite Einwand, der sich ebenfalls 
gegen alle plasmolytischen Methoden in gleicher Weise richtet — daß 
nämlich gewisse Vorgänge wie Anatonose, Katatonose oder auch Exos- 
mose usw. sich während des Plasmolysevorganges abspielen und ein fal- 
sches Bild von den diosmotischen Verhältnissen vortäuschen könnten 
(ILsın 1923/24, 1928) —, ohne weiteres von der Hand weisen: Bereits 
R. u. H. (S.23f.) haben auf die außerordentlich kurze Versuchsdauer und 
die großen Unterschiede zwischen den osmotischen Werten der verschie- 
denen Grenzlösungen hingewiesen. 


b) Apparatur und Versuchsanordnung. 

Entsprechend der gleichen Methode waren auch Apparatur und Versuchs- 
anordnung im großen und ganzen dieselben wie bei R. u. H. In deren Arbeit 
findet sich auch eine ausführliche Beschreibung derselben (S. 26 f.), welche 
PRINGSHEIM nebst den Abbildungen in dem Handbuche ,,Methoden der wissen- 
schaftlichen Biologie“ (2, 973 [1928]) wiedergegeben hat. Nur einige kleinere Ab- 
änderungen brauchen deshalb hier erwähnt zu werden. 

Die Apparatur bestand im wesentlichen aus kleinen, flachen Glaskammern, 
die auf dem Objekttische des Mikroskops befestigt werden konnten. R. u. H. 
hatten zwei Arten solcher Kammern verwendet: Zunächst die einfacheren ,,0b- 
jekttragerkammern“, die hauptsächlich zur Bestimmung der Grenzkonzentra- 
tionen in Momentanversuchen gedient hatten. Sie bedeuten zwar einen großen 
Fortschritt gegenüber der rohen ,,Tropfenmethode“, welche Scumip (1923) für 
Plasmolyseversuche an Oscillarien angewendet hatte und die auch hier für die 
Bestimmungen an toten B. m.-Fäden allein in Frage gekommen war; doch ge- 
stattete die zweite Art von Kammern, die ,,Strémungskammern“, welche R. u. H. 
hauptsächlich zu den 5-Minutenversuchen verwendet hatten, ein viel genaueres 
Arbeiten. Sie sicherten einen dauernden, gleichmäßigen Durchstrom der Flüssig- 
keiten sowie einen raschen und vollständigen Wechsel derselben innerhalb weniger 
Sekunden, wie Blindversuche mit AgNO, erkennen ließen. Die Aufmerksamkeit 
konnte dabei ganz der Beobachtung der Fäden gewidmet werden, was bei Ver- 
suchen mit rasch permeierenden Stoffen unbedingt erforderlich war, weil hier die 
Einkerbungen und Knicke in den Grenzlösungen oft nur für einen ganz kurzen 
Augenblick erkennbar waren. 

Es wurde daher in den vorliegenden Untersuchungen im Hinblick auf die 
Stoffe, die hier zur Prüfung ausgewählt waren, zur Erzielung vollkommen zuver- 
lässiger Ergebnisse nur mit diesen Strömungskammern gearbeitet. 

Derartige Strömungskammern wurden genau nach den Angaben von R. u. H. 
in größerer Zahl hergestellt. Entgegen dem Verfahren der Genannten, welche 
den Kammerraum einfach durch Auflegen eines Deckglases und Abdichten 
mit chemisch reiner Vaseline abgeschlossen hatten, wurde hier auch dieses 
Deckglas aufgekittet, anfangs mit Vakuumfett, später mit reinem Paraffin. 


1 WALTER kommt sogar auf Grund seiner Assimilationsuntersuchungen zu 
dem Schlusse, daß jegliche Plasmolyse und Deplasmolyse eine schwere Schädigung 
des Organismus bedeuten. 











422 S. Schénfelder: 
Dieser feste Verschluß des Kammerraumes hatte sich als vorteilhafter erwiesen. 
Die ohnehin sehr empfindlichen und zerbrechlichen Kammern waren dadurch 
etwas widerstandsfähiger und auch sauberer; seitliches Verschieben des Deck- 
glases und Verschmieren des Beobachtungsfeldes waren damit ebenso unmöglich 
gemacht wie ein Abheben des Deckglases bei stärkerer Strömung. Die Kammern 
konnten im Gegenteil durch kräftiges Durchspülen oder Durchsaugen von Artern- 
wasser leicht gereinigt werden. 

Auch die übrige Apparatur und die Versuch dnung entsprachen im großen 
und ganzen den Angaben von R. u. H. für die 5-Minutenversuche: Von zwei links 
vom Mikroskop aufgestellten Tropftrichtern, von denen der eine das reine Lö- 

_sungsmittel, der andere die jeweils zu prüfende Versuchslösung enthält, führen 
Zuleitungen zum Objekttische des Mikroskops. Die auf letzterem befindliche 
Strömungskammer kann nun mit der jeweils erforderlichen Zuleitung in Verbin- 
dung gebracht werden (Einzelangaben siehe I‘. u. H., S. 28; PrinasHeim, S. 973). 
Der Versuch, den unteren Teil der Zuleitungca gemeinsam zu gestalten durch 
Einschalten eines Dreiweghahnes, mußte wieder aufgegeben werden, weil er mehr 
Nachteile als Vorzüge mit sich brachte. Es wäre zwar dadurch das Umstecken 
der Zuleitungsanschlüsse, welches jedesmal beim Wechsel von Wasser und Ver- 
suchslösung mit größter Vorsicht vorgenommen werden mußte, weggefallen und 
damit auch die Gefahr, Luftblasen in die Kammern zu bekommen, die durch Los- 
reißen oder starkes Knicken der Fäden manchen Versuch wertlos machten. Dafür 
wäre aber der gemeinsame tote Raum so bedeutend vergrößert worden, daß ein 
rascher, vollkommener Wechsel der Flüssigkeiten nicht mehr gewährleistet schien. 
Besonders bei rasch permeierenden Substanzen hätte eine Vermischung der beiden 
Flüssigkeiten zu verhängnisvollen Irrtümern führen können, die unter allen Um- 
ständen vermieden werden mußte. 

Bezüglich der Ausführung der Versuche sei noch erwähnt, daß die Kammern 
stets durch Einsaugen des Materials durch die Abflußröhre gefüllt wurden, und 
zwar in größerer Zahl, mindestens eine Stunde vor Versuchsbeginn, sodaß die 
Fäden i kriechen und sich festsetzen konnten. Inzwischen konnten die 
Lösungen hergestellt werden. Obwohl sich ein Einfluß geringerer Temperatur- 
schwankungen nicht hatte nachweisen lassen, wurde doch darauf geachtet, daß 
das Arternwasser sowohl wie die Versuchslösungen Zimmertemperatur angenom- 
men hatten. Die Beobachtungen wurden bei der stärksten hier möglichen Ver- 
größerung ausgeführt: mit der D*-Wasserimmersion von Zeıss, weil diese hin- 
reichenden Objektabstand besitzt, in Verbindung mit den Periplanokularen 8x, 
bzw. 12X. In den meisten Fällen! gelangte wegen des raschen Verlaufes der di- 
osmotischen Vorgänge jedesmal nur ein Faden zur Beobachtung, so daß zu jeder 
Versuchsreihe eine größere Anzahl von Kammern dienten. Die Zahl der Einzel- 
versuche in jeder Reihe war keine konstante. Sie wechselte je nach der Klarheit 
und Sicherheit der einzelnen Ergebnisse. Die Beobachtung erstreckte sich auf den 
Zeitraum vom Zusetzen der Lösung, also vom Öffnen des Hahnes an bis zu dem 
Zeitpunkt, an welchem Auftreten oder Nichtauftreten der Einkerbungen und 
Knicke einwandfrei festgestellt war, was meist sehr rasch vor sich ging. Gelegent- 
lich und nur zur allgemeinen Orientierung wurden fast bei jedem Stoffe einige 
Fäden auch weiterhin beobachtet, um die Geschwindigkeit der Deplasmolyse zu 
verfolgen. 

Zur Vermeidung langwieriger Vorversuche wurde die Höhe der Grenzkonzen- 
tration für jeden Stoff vorher schätzungsweise bestimmt. Dies war durch eine 
Überschlagsrechnung möglich auf Grund der Ergebnisse von R. u. H., welche ja 
die Größe der Moleküle als maßgebend für den Durchtritt gefunden hatten. Aus 


1 Ausnahmen sind z. B. Raffinose und Aminosäuren. 
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der Proportion MV,: MV, = Cp: Cx, in welcher M V das Molekularvolumen 
der Raffinose bzw. des zu prüfenden Stoffes und C die zugehörigen Grenzkonzen- 
trationen bedeuten, ließ sich C, für jeden Stoff sehr einfach berechnen. Natür- 
lich bot diese Überschlagsrechnung nur einen sehr rohen Anhaltspunkt. Vielfach 
konnte aber auch das Verhalten anderer bereits geprüfter Stoffe zum Vergleich 
herangezogen werden, welche ungefähr dieselbe Größe oder auch ähnliche Eigen- 
schaften besaßen. Die Versuche wurden mit verschiedenen Konzentrationen 
stets solange fortgesetzt, bis die richtige Grenzkonzentration selbst oder zwei ihr 
sehr nahe liegende Werte erreicht waren, aus denen sich dann durch Interpolation 
der Grenzwert gewinnen ließ. 

Die Anwendung der Methode der kombinierten Partialdrucke brachte keiner- 
lei Änderungen in der Ausführung der Versuche mit sich. Es wurden eben nur 
statt der einfachen die kombinierten Lösungen zugesetzt. 


c) Die Versuchslösungen. 
Das Lösungsmittel. 

Die bereits S. 420 erwähnte Forderung nach möglichster Wahrung der nor- 
malen Lebensbedingungen im Versuche ist natürlich auch bei der Wahl eines geeig- 
neten Lösungsmittels ausschlaggebend. Während man früher destilliertes Wasser 
für das einwandfreieste Versuchslösungsmittel hielt, benutzt man heute nach 
Möglichkeit das physiologisch passendste Medium, um Änderungen des chemi- 
schen Milieus zu vermeiden, die ja doch einen unkontrollierbaren Einfluß auf die 
Durchlässigkeit der Zellen ausüben können!. So verwendet man zu diosmotischen 
Untersuchungen an Meeresorganismen ausschließlich Meereswasser, während 
Untersuchungen an Blutkörperchen und Organbestandteilen höherer Tiere in 
RıngeEr-Lösung vorgenommen werden. Dementsprechend kommt in unserem 
Falle allein das natürliche Arternwasser als Versuchsmedium und Lösungsmittel in 
Betracht, welches ja auch R. u. H. schon verwendet hatten. Es stellt — gleich 
den beiden anderen genannten Medien — eine äquilibrierte Salzlösung dar, deren 
Eigenschaften uns gut bekannt sind. Seine chemische Zusammensetzung ist von 
Korkwırz (1918) genau untersucht worden; sein Salzgehalt ist ungefähr um 1% 
höher als der des atlantischen Ozeans; es ist jedoch reicher an Ca und ärmer an 
Mg gegenüber letzterem; während organische Substanzen fast garnicht vor- 
handen sind, finden sich Sulfate in reicher Menge. 

Seine Verwendungsmöglichkeit für unsere Zwecke wird begünstigt durch 
sein in jeder Hinsicht völlig konstantes Verhalten. So ergaben eigene Messungen 
des py, die mehrfach gelegentlich durchgeführt worden waren, stets den Wert 
von 7,57. R.u. H. hatten die Gefrierpunktserniedrigung stets — selbst nach 
Jahresfrist noch an im Keller aufbewahrtem Wasser — zu / = 2,1960 C festge- 
stellt, was einem konstanten Druck von 28,4 Atm. bei 18° C entspricht. 

Es erscheint als ein Ding der Unmöglichkeit, diesen hohen osmotischen Wert 
des Mediums in einem anderen Lösungsmittel durch die zu prüfende Substanz 
aufzubringen, zumal wenn man den geringen osmotischen Überwert (0,00336Atm. 
nach R. u. H.) und die Empfindlichkeit der Fäden dabei in Betracht zieht. 

Inwieweit demgegenüber der Einwand von TRAUBE u. DANNENBERG (1928), 
daß nämlich die Eigenschaften der Stoffe durch die Salze des Arternwassers 
eine weitgehende „schwer feststellbare‘‘ Änderung erfahren könnten, zu Recht 
besteht, wird bei späterer Gelegenheit erörtert werden. 

Das Wasser wurde von Zeit zu Zeit aus dem Solgraben von Artern geholt, in 
einer größeren Korbflasche nach Leipzig transportiert und in dieser im Keller des 


1 Vgl. OsteRHOUT 1925, OSTERHOUT u. Dorcas 1925, ('0OPER, Dorcas u. 
OsTERHOUT 1928, ferner R. u. J. Hößer 1928, Brooks 1928 u. a. 
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Instituts kühl und dunkel aufbewahrt. Für die Kulturen wurde es direkt aus dieser 
Korbflasche verwendet; zu Versuchszwecken wurde täglich eine größere Spritz- 
flasche abgefüllt und ins Arbeitszimmer gebracht. 


Herstellung der Lösungen. 

Die Lösungen wurden alle volumnormal hergestellt. Von einer Umrechnung 
der K trati in gewichtsnormale, wie sie Renner (1912) für Permea- 
bilitätsversuche vorschlägt, konnte hier aus den gleichen Gründen wie bei R. u. H. 
Abstand genommen werden: Der Unterschied war bei schwer permeierenden Stof- 
fen wegen ihrer niedrigen Grenzkonzentration zu vernachlässigen, bei rasch ein- 
dringenden Stoffen aber an sich bedeutungslos. Die Umrechnung hätte hier wohl 
auch größere Schwierigkeiten bereitet, da die vorhandenen Umrechnungstabellen 
alle Saccharose als Standardwert anführen (RENNER 1912, Fırrına 1917, Frnp- 
LAY 1914). Sowohl zur Herstellung der Stammlösungen wie der Zwischenkon- 
zentrationen und der Versuchslösungen selbst dienten Maß- und Vollpipetten und 
Maßkolben. Zur Entnahme kleiner Mengen flüssiger Substanzen wurde eine Mi- 
kropipette (nach PREGL) verwendet. Natürlich wurden auch hier wie bei R. u. H. 
alle Lösungen täglich frisch bereitet; nur bei einigen völlig indifferenten, haltbaren 
Substanzen (Raffinose, Propylalkohol) konnten die Stammlösungen auch am 
folgenden Tage nach Aufbewahrung im Kühlschranke noch verwendet werden. 
Für die Versuche mit kombinierten Lösungen wurden die Stamm- und Zwischen- 
lösungen getrennt hergestellt; erst für die jeweils erforderliche Grenzkonzentration 
wurde das Mengenverhältnis beider Stoffe genau berechnet und die Kombination 


L a 


p vorgenommen. 


Die geprüften Stoffe. 

Welche Gesichtspunkte für die Auswahl der Stoffe maßgebend waren, geht im 
Grunde genommen schon aus den Erörterungen über die Problemstellung hervor; 
andererseits ergibt sich aus den weiter unter folgenden Ausführungen, inwieweit 
sie den hier gestellten Anforderungen bezüglich Löslichkeit und Unschädlichkeit 
entsprechen. Angaben über ihre physikalisch chemischen Eigenschaften folgen 
am zweckmäßigsten erst bei der Besprechung der Gesamtergebnisse. Nur über 
die Herkunft und Reinheit der Stoffe wäre noch einiges beizufügen. 

Die Stoffe stammten zum größten Teil von KAHLBAUM oder MERCK und waren 
meist speziell für diese Versuche in reinster Form beschafft worden. Nur X ylose 
und Glykokoll, ferner Phlorizin, Saligenin, Antipyrin, Lactamid und Thioharn- 
stoff waren älterer Herkunft. Letzterer stammte ebenso wie Lactose aus der 
Universitätsapotheke. Dioxyaceton wurde mir — ganz frisch bereitet — ge- 
legentlich von Herrn Privatdoz. Dr. ULLRICH in dankenswerter Weise zur Ver- 
fügung gestellt. Von pe HAËN stammten Zitronensäuremethyl- und Äthylester, 
ferner Propylalkohol und Maltose, während mir von HOFFMANN-LA ROCHE u. Co. 
ganz neue, reinste Präparate der Aminosäuren zur Verfügung standen. 

Eine spezielle Prüfung der Stoffe hinsichtlich ihrer Reinheit schien in Anbe- 
tracht ihrer Güte und Frische in den meisten Fällen überflüssig. Die einzige regel- 
mäßig bei allen flüssigen Substanzen durchgeführte Prüfung bestand in der Be- 
stimmung ihres spezifischen Gewichtes mit der Mourschen Wage und in der 
refraktometrischen Nachprüfung ihrer Konzentration. Die Ergebnisse fielen 
durchwegs völlig befriedigend aus. Nur für die folgenden Verbindungen kamen 
mehr oder weniger spezielle Maßnahmen in Betracht. Bei Lactose mußte ent- 
schieden werden, ob das vorliegende Präparat 1 oder 2 Moleküle Kristallwasser 
besaß. Nach Erhitzen in der Vakuumpistole auf 100° C und längerem Stehen- 
lassen im Trockenschranke bei 180° C ergab sich aus dem Gewichtsverluste das 
Vorhandensein von nur 1 Mol. Kristallwasser. Propylalkohol mußte auf Ver- 
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unreinigungen durch Äthylalkohol geprüft werden, was durch Erhitzen mit Kar- 
bonat und nichtalkoholischer Jodlösung geschah; das Präparat erwies sich jedoch 
als rein. Athylalkohol sowohl wie i-Butylalkohol wurden unmittelbar vor der 
Verwendung frisch über KOH destilliert. Dabei wurde reiner 99%iger Äthyl- 
alkohol verwendet. Die anschließende Prüfung auf Acetaldehyd verlief völlig 
negativ. Beim i-Butylalkohol war zur Entfernung der möglicherweise vorhan- 
denen Aldehyde 10stündiges Erhitzen über KOH am Rückflußkühler erforderlich. 
Es wurde nur der mittlere Teil des übergegangenen Destillats verwendet. 

Die Gefahr einer chemischen Veränderung der Lösungen infolge der Verwen- 
dung des Arternwassers als Lösungsmittel bestand natürlich in erster Linie für 
die hier geprüften Elektrolyte. Über den jeweiligen Zustand der Lösungen konnten 
jedoch p,-Messungen Aufschluß geben, welche gelegentlich nach den Plasmolyse- 
versuchen an den Grenzlösungen selbst vorgenommen wurden. Es zeigten sich 
dabei aber stets nur ganz geringe Abweichungen vom p, des Arternwassers!. 

Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse bei den Estern. Auch der p, dieser 
Lösungen war — soweit gemessen — so wenig verändert gegenüber dem des Artern- 
wassers (Trimethyleitrat py, =7,29, Athylacetat p, =7,13 in 10fach höherer Kon- 
zentration, gegenüber Arternwasser py = 7,57), daß eine Verseifung nur spuren- 
weise erfolgt sein konnte; auf keinen Fall aber konnten die Permeabilitätsbestim- 
mungen dadurch meßbar beeinflußt werden. 

Bei den Urethanen war hiernach eine Verseifung ebensowenig zu erwarten wie 
eine hydrolytische Spaltung bei den Säureamiden, deren Lösungen übrigens gegen 
Lackmus stets neutral reagierten 2. 

Für die übrigen hier geprüften Stoffe kommen derartige Reaktionen mit dem 
Lösungsmittel überhaupt nicht in Frage. 


C. Diosmotische Versuche und ihre Ergebnisse. 
1. Vor- und Kontrollversuche. 
Nachprüfungen nach R. u. H. 


Die erwünschte Eingliederung der eigenen Ergebnisse in die von R. 
u. H. aufgestellte Reihe konnte nur dann vorgenommen werden, wenn 
die Werte einander vollkommen entsprachen. Daß dies der Fall war, ließ 
sich durch Nachprüfung einiger von R.u. W. bestimmter Werte leicht 
nachweisen; die Grundlagen dafür waren ja gegeben, wie aus den vor- 
stehenden Ausführungen mehrfach hervorgeht. 

Diese Versuche dienten zugleich zum Einarbeiten in die Methode; es 
wurde daher zunächst mit Stoffen begonnen, deren Untersuchung keiner- 
lei Schwierigkeiten bot. 


1 Der Einfluß des Lösungsmittels wird bei der Beurteilung der Permeabilitäts- 
ergebnisse mit den Elektrolyten noch eingehender erörtert werden (siehe S. 475). 

2 Der Versuch, durch Ermittelung der Leitfähigkeitsänderung Anhaltspunkte 
über den Dissoziationszustand der benutzten verseifbaren Substanzen zu erhalten, 
scheiterte an der hohen Leitfähigkeit des Arternwassers, welche alle Änderungen 
in den Bereich der Fehlergrenze der Methode herabdrückte. Leitfähigkeitsunter- 
suchungen, die in Aqua dest. angestellt worden waren, sind jedoch ohne Belang, 
weil sie über den Zustand der Stoffe in Arternwasser keine entscheidende Aus- 
kunft geben können. Bei keiner der trotzdem darin untersuchten Substanzen 
betrug der Anteil der Ionen mehr als 1% der benutzten Substanzmenge. 
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Den Anfang machte Raffinose. Gleich die ersten Versuche hatten den 
besten Erfolg und auch bei den später immer wieder mit diesem Stoffe 
unternommenen Prüfungen traten niemals Abweichungen von der bereits 
von R.u.H. bestimmten Grenzkonzentration (0,00015 GM.) auf, vor- 
ausgesetzt natürlich, daß keine Schädigung der Fäden vorlag. Die ge- 
naue Übereinstimmung gerade dieser Werte war für die gesamten Unter- 
suchungen von weittragender Bedeutung, denn einmal eignete sich Raffi- 
nose zu den Kontrollversuchen, die jedesmal vor Verwendung neuer Kul- 
‚turen bzw. neuer Kammern oder nach abweichenden Ergebnissen sowie 
nach Versuchen mit schädlichen Stoffen vorgenommen werden mußten!, 
besonders gut, weil sie ein verhältnismäßig leichtes und sicheres Arbeiten 
gestattete; die praktisch vollkommene Permeierunfähigkeit dieses Stoffes 
bot wiederum die Möglichkeit, seine Grenzkonzentration als Standard- 
wert zur Berechnung der Permeabilitätskoeffizienten zu benutzen; 
schließlich schien die Raffinose auch wegen ihres chemisch indifferenten 
Verhaltens zur Herstellung kombinierter Lösungen besonders geeignet. 

Bei der nun folgenden Nachprüfung des Saccharosewertes konnte ich 
leider keine so gute Übereinstimmung der Ergebnisse erzielen, was ich 
anfangs auf einen Versuchsfehler meinerseits zurückführen zu müssen 
glaubte. Diese Vermutung erwies sich jedoch später als falsch, denn 
mehrere Befunde wiesen darauf hin, daß die von mir hier bestimmte 
Grenzkonzentration 0,00020 GM. gegenüber der von R. u. H. zu 0,00025 
GM. die richtigere ist? (siehe S. 428, 432). 

Weitere Versuche, welche mit Glykokoll unternommen wurden, führ- 
ten wiederum zu dem gleichen Ergebnis wie bei R. u. H., nämlich zur 
Grenzkonzentration 0,002 GM. 

Da bereits R. u. H. nachgewiesen hatten, daß bei stereoisomeren Ver- 
bindungen keine erheblichen Differenzen in der Permeierfähigkeit be- 
stehen, wurden hier statt der gleichen weiterhin isomere Stoffe geprüft, 
und zwar Xylose an Stelle der Arabinose und carbaminsaures Methyl statt 
des Methylurethan. Während im ersten Falle vollkommene Überein- 
stimmung herrschte (Grenzkonzentration = 0,00080 GM.), bestand zwi- 
schen der Grenzkonzentration des Methylurethan bei R. u. H. (0,06 GM.) 
und der des carbaminsauren Methyl hier (0,055 GM.) eine ganz unbedeu- 
tende Differenz; bei der Berechnung der u-Werte kam sie erst in der 
vierten Dezimalstelle zum Ausdruck. 

Da auch noch die Grenzkonzentration einiger Stoffe nachgeprüft 
werden sollte, welche bei R. u. H. entweder schädlich gewirkt oder ein 


ı Eine dauernde Kontrolle des osmotischen Wertes, wie sie sich bei anderen 
Objekten (vgl. BirLunn 1929, S. 27) als notwendig erwiesen hatte, war bei dem 
konstanten Verhalten dieses Objektes nicht erforderlich. 

2 Nach einer später erhaltenen, mündlichen Auskunft vonseiten des Herrn 
Privatdoz. Dr. C. Horrmann ist der Wert 0,00025 GM. nach oben abgerundet. 
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ganz abnormes Verhalten gezeigt hatten, bot sich hier die beste Gelegen- 
heit, die gleiche Sicherheit auch in der Anwendung der Methode der kom- 
binierten Partialdrucke zu erwerben. 

Bei der Herstellung der kombinierten Lösungen kam es vor allen 
Dingen darauf an, das richtige Konzentrationsverhältnis der beteiligten 
Stoffe zu treffen. Man mußte hier darauf bedacht sein, möglichst geringe 
Mengen von den schädlichen oder schwer löslichen Stoffen, deren Per- 
meierfähigkeit gerade geprüft werden sollte, zu benutzen; andererseits 
durfte aber auch der Anteil der Raffinose nicht zu groß gewählt werden, 
weil sonst die Gefahr bestand, daß-diese allein schon die plasmolytischen 
Erscheinungen hervorrufen konnte. 

Bis zu welchem Grade die Verwendung von Raffinose dabei statthaft 
war, ergab sich aus den folgenden Versuchen: 











Wenn in einer 0,00010 GM. Raffi- Tabelle 1. 
noselösung von je 10 Fäden nur einer ; ” 
gerade noch Einkerbungen und Knicke Konzentration | Verhältnis der Fäden 
zeigt, so ist daraus zu entnehmen, daß in GM. mit : ohne 
dieser eine Faden besonders leicht nn 
„plasmolysierbar‘‘ ist; er wird sich 0,00015 dun hour 
daher sicherlich auch bei Anwendung 0,00012 5 : 9 
der kombinierten Lösungen unter den 0,00010 1 — 


plasmolysierten Faden befinden, ohne 

daß deren Zahl dadurch eine Erhöhung erfahren würde. Doch selbst 
wenn dies der Fall wäre, so könnte das Verhalten eines einzelnen Fadens 
hier doch keinesfalls von entscheidender Bedeutung sein. Man kann da- 
her diese Konzentration ohne Bedenken zu den Kombinationsversuchen 
verwenden. 

Die zweite Frage, wie weit man in der Verwendung der schwer lös- 
lichen oder schädlichen Stoffe selbst gehen konnte, ließ sich entweder 
schon bei der Herstellung der Lösungen oder auf Grund der Schädlich- 
keitsprüfungen beantworten (siehe S. 429ff.). 

Bei der Berechnung der Anteilverhältnisse ging ich nun stets von 
der Grenzkonzentration der Raffinose aus und ersetzte 14/3; davon 
durch jene Menge des jeweils zu prüfenden Stoffes, welche ich nach der 
zuvor ausgeführten Überschlagsrechnung (vgl. S. 422) für die entspre- 
chende hielt. Letztere konnte dann mehrfach variiert werden — wenig- 
stens innerhalb der durch die Löslichkeit bzw. Schädlichkeit bedingten 
Grenzen —, bis die Grenzkonzentration mit genügender Sicherheit fest- 
gestellt war. In einigen Fällen, in denen die Verwendung größerer Raf- 
finosemengen nicht zu umgehen war, konnte deren Wirkung nach den 
obigen Ausführungen wenigstens entsprechend berücksichtig} werden; 
sie werden später bei Besprechung der Versuche selbst Erwähnung 
finden. 


Planta Bd. 12. 29 
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Die ersten Kombinationsversuche wurden mit Saccharose ausgeführt, 
jedoch noch mit der von R. u. H. angegebenen Konzentration. Es spricht 
daher nicht gegen die Versuche selbst, wenn die Ergebnisse hier nicht 
befriedigend ausfielen, sondern kann eher als ein weiteres Argument 
gegen den von R. u. H. bestimmten Grenzwert angesehen werden; denn 
die Zahl der Fäden, welche plasmolytische Erscheinungen aufwiesen, war 
hier größer als die, bei welchen letztere ausblieben (18:15). 

Die Versuche mit Antipyrin waren dagegen wieder von bestem Er- 
folge begleitet. Sie bestätigten den von R. u. H. auf direktem Wege ge- 
wonnenen Grenzwert von 0,0025 GM. ganz genau. Eine Nachprüfung 
gerade dieses Stoffes schien besonders erwünscht, einmal wegen seines 
auffallend abweichenden Verhaltens nach R. u. H., vor allem aber wegen 
seiner besonderen Bedeutung, welche er durch die Vermutung COLLAN- 
pers (19268) erhalten hat, daß nämlich sein außergewöhnlich großes 
Permeiervermögen mit seiner Ätherlöslichkeit in Zusammenhang stehe. 
Ob dies zutrifft, wird sich aus den späteren theoretischen Erörterungen 
ergeben; an der Richtigkeit der Grenzkonzentration ist jedenfalls nicht 
zu zweifeln. Eine schädigende Wirkung hatte sich weder bei den Vor- 
prüfungen (die Fäden zeigten nach 3stündigem Aufenthalte in 0,01 GM.- 
Lösung noch keine Spur von Schädigung) noch bei den Versuchen selbst 
ergeben. Die von mir angewendete Konzentration von nur 0,00081 GM. 
dürfte wohl auch weniger schädlich sein als die bei R.u.H. von 0,0025 GM. 
Aus der Übereinstimmung der beiden Ergebnisse folgt aber auch noch der 
für die Anwendung der Kombinationsmethode wichtige Nachweis, daß 
die Änderung der Konzentrationsverhältnisse an und für sich noch keine 
Änderung der Permeabilität zur Folge hat. 

Bei der Nachprüfung der Grenzkonzentrationen von Acetamid und 
Äthylurethan mit der Kombinationsmethode war von vornherein keine 
genaue Übereinstimmung mit den von R. u. H. bestimmten Werten zu 
erwarten, denn letztere hatten ihre Ergebnisse mit den reinen Lösungen 
selbst als weniger genau bezeichnet. Beim Acetamid trug weniger seine 
Schädlichkeit als sein außergewöhnlich großes Permeiervermögen die 
Schuld daran, während Äthylurethan in der bei R. u. H.s Versuchen er- 
forderlichen Konzentration möglicherweise noch Schädigungen und da- 
mit abnorme Erhöhung der Permeabilität hervorrufen konnte. Die bei 
mir mit erheblich geringerem Substanzanteil vorgenommene Nachprüfung 
ergab nun für Acetamid einen niedrigeren Wert (0,15 GM. gegenüber 
0,225 GM. bei R. u. H.), für Äthylurethan dagegen einen etwas höheren 
(0,015 GM. gegenüber 0,010 GM. bei R. u. H.). Eine schädigende Wirkung 
war nach eigens dazu angestellten Untersuchungen (siehe Schädlichkeits- 
prüfungen weiter unten) beim Acetamid überhaupt ausgeschlossen ; beim 
Äthylurethan wäre sie vielleicht auch hier noch möglich gewesen, doch 
hätte dann auf jeden Fall die Grenzkonzentration des Äthylurethan bei 
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mir eher viel niedriger ausfallen müssen als die des Acetamid bei R.u.H. 
Wollte man dagegen die höhere Grenzkonzentration des Äthylurethan 
damit erklären, daß man annimmt, das kleine Molekül des letzteren 
passiere die Zellmembran merklich rascher als das beträchtlich größere 
der Raffinose und sei daher bei gleichzeitigem Zusatz beider Stoffe schon 
teilweise in den Protoplasten eingedrungen, bevor noch die Raffinose sich 
an der osmotischen Wirkung beteiligen könne, so müßte man wiederum 
für das noch rascher eindringende Acetamid hier eine beträchtlich höhere 
Konzentration erwarten. 

Sicherlich sind aber die von mir mit der Kombinationsmethode er- 
mittelten Werte als die genaueren anzusehen, wenn auch die Differenzen 
gegenüber jenen von R. u. H. bei relativer Betrachtung (u-Werte) noch 
nicht wesentlich ins Gewicht fallen. 

Nach diesen Ausführungen kann man jedenfalls die Übereinstimmung 
zwischen den von R. u. H. und den von mir ermittelten Werten als völlig 
befriedigend bezeichnen. Die Ergebnisse dieser Nachprüfungen sind in 
Tabelle 2 (S. 434) mit aufgeführt worden. 


Schädlichkeitsprüfungen. 

Von entscheidender Bedeutung für den Wert der Versuchsergebnisse 
ist natürlich auch der Nachweis, daß die verschiedenen Verbindungen 
während des Plasmolyseversuchs keinerlei schädigende Wirkung auf die 
Fäden ausgeübt haben. 

Von manchen Stoffen war ja ein derartiger Einfluß von vornherein 
nicht zu erwarten (Zucker, Glycerin); in zahlreichen Fällen mußte jedoch 
dieser Nachweis erst erbracht werden, wofür sich mehrere verschiedene 
Wege boten. 

Als die sicherst- Methode gilt wohl im allgemeinen die Nachprüfung 
des osmotischen Wertes am Versuchsobjekt selbst, denn wenn dieser keine 
Änderung erfahren hat, kann das betreffende Plasmolytikum als un- 
schädlich angesehen werden. Eine Nachprüfung an den gleichen Fäden 
war jedoch hier nur in den seltensten Fällen möglich, denn wenn auch die 
Fäden nach Beendigung der Plasmolyseversuche in den Kammern be- 
lassen werden konnten, so änderten sie doch in der Zwischenzeit meist 
ihre Lage recht beträchtlich — sei es aktiv durch Weiterkriechen oder 
auch passiv beim Durchströmen der Flüssigkeiten —, so daß sie unter den 
übrigen in den Kammern noch vorhandenen Fäden nicht mehr heraus- 
zufinden waren. Bei der großen Konstanz unseres Objektes in diosmoti- 
scher Hinsicht war das schließlich auch gar nicht erforderlich ; es genügte 
vielmehr die Untersuchung anderer Fäden, die zugleich mit ,,vorbehan- 
delt‘‘ worden waren und daher den gleichen osmotischen Durchsehnitts- 
wert ergeben mußten. 

Auch hierbei konnten wiederum verschiedene Wege eingeschlagen 

29* 
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werden. Entweder wurden die Fäden nach Beendigung des Plasmolyse- 
versuches nur noch kurze Zeit (insgesamt mindestens 5 Minuten) in der 
Versuchslösung gelassen; dann wurde das Plasmolytikum durch mehr- 
faches Spülen der Kammern mit Arternwasser ,,ausgewaschen‘ und nach 
einiger Zeit von neuem Plasmolyse hervorgerufen, was entweder noch 
einmal mit der gleichen Versuchslösung oder mit einem anderen Stoffe bei 
Grenzkonzentration geschah. Oder aber die Fäden verblieben dauernd 
in der Versuchslösung und wurden wiederum durch Zusatz der Grenz- 
lösung eines anderen Stoffes! zu dieser (meist Raffinose) plasmolysiert. 
Im Hinblick auf das konstante diosmotische Verhalten unseres Objektes 
ließ sich jedoch dieses Verfahren noch wesentlich vereinfachen: Die 
Fäden wurden gar nicht erst einzeln plasmolysiert und untersucht, son- 
dern gleich gemeinsam in einem kleinen Glasschälchen mit der Grenz- 
lösung des jeweiligen Plasmolytikums vorbehandelt und dann erst in die 
Kammern zur Nachprüfung eingefüllt. 

Viel häufiger wurde jedoch eine andere, bedeutend einfachere Me- 
thode angewandt, welche bei gleicher Zuverlässigkeit noch wesentliche 
Vorteile bot. Sie beruht auf der großen Empfindlichkeit unseres Objektes, 
welches Schädigungen jeglicher Art sofort leicht erkennen läßt. Die 
Fäden zeigen in solchen Fällen bald ein abnormes Aussehen oder stellen 
ihre Bewegung ein, um dann bei noch stärkerer oder längerer Einwirkung 
schließlich ganz zu zerfallen. Zu diesen Feststellungen dienten einfach 
kleine, nur wenige cm? fassende Glasschälchen, welche mit stark abgestuf- 
ten Konzentrationen des jeweils auf seine Schädlichkeit zu prüfenden 
Stoffes gefüllt waren. In jedes derselben wurde gleichzeitig eine größere 
Anzahl Fäden gebracht — mittels Pipette in nur 1 Tropfen Arternwasser ; 
dann wurden diese Schälchen abgedeckt in einem gemeinsamen, feuchten 
Raume stehen gelassen; in bestimmten Zeitabständen wurde ein Teil der 
Fäden vorsichtig auf einen Objektträger gebracht und auf ihren Zustand 
mikroskopisch untersucht. 

Diese Schädlichkeitsprüfungen wurden stets vor den eigentlichen 
Plasmolyseversuchen angestellt, meist sogar schon am Tage zuvor. Sie 
boten ja so gleich einen Anhaltspunkt dafür, wie hoch man mit der Kon- 
zentration bei der Bestimmung der Grenzplasmolyse ohne Bedenken 
gehen konnte; denn wenn ein rasch eindringendes Plasmolytikum selbst 
in beträchtlich höheren Konzentrationen nach Stunden noch keine Schä- 
digung hervorgerufen hatte, so war daraus mit Sicherheit zu schließen, 
daß dies auch in den kaum 1 Minute währenden Plasmolyseversuchen 
nicht der Fall sein konnte. Bei geringer Schädlichkeit ? ließ sich noch die 


1 Es war hier durch eigens dazu angestellte Versuche (Raffinose + Saccha- 
rose, Raffinose + Glykokoll usw.), festgesteilt worden, daß auch bei derartiger er- 
neuter Plasmolyse die ursprüngliche Grenzkonzentration keine Änderung erfährt. 
2 Wenn die Fäden die zur Grenzplasmolyse erforderliche bzw. eine etwas 
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Methode der kombinierten Partialdrucke anwenden, während bei stär- 
kerer Giftigkeit eines Stoffes die Bestimmung der Grenzplasmolyse ganz 
unterblieb ?. 


Es gelang auf diese Weise, eine ganze Reihe von Stoffen in die Untersuchungen 
mit einzubeziehen, welche R. u. H. u.a. als schädlich bezeichnet hatten. Als 
Beispiel möge Thioharnstoff hier angeführt werden. Die Vorprüfung hatte erge- 
ben, daß die Fäden nach 2stündigem Aufenthalte in 0,1 GM.-Lösung noch völlig 
normal waren, während sie in der nächst höheren Konzentration von 0,25 GM. 
bereits ihre Bewegung eingestellt hatten. Die Grenzkonzentration betrug aber 
nur 0,08 GM. und wurde außerdem in kombinierter Lösung ermittelt, zu welcher 
nur 0,025 GM. erforderlich waren. Eine darauffolgende allgemeine Kontroll- 
prüfung mit Raffinose an unbehandelten Fäden ergab den normalen Grenzwert 
von 0,00015 GM. Schließlich wurden auch noch Fäden, die mit Thioharnstoff 
vorbehandelt worden waren, nach Auswaschen desselben mit Raffinose geprüft. 
Aber auch hier ergab sich nicht die geringste Änderung des osmotischen Wertes, 
so daß also eine Schädigung völlig ausgeschlossen erscheint. 

Die Möglichkeit einer geringen Schädigung besteht höchstens bei Formanilid 
und Saligenin; für die äußerst rasch eindringenden, einwertigen Alkohole habe ich, 
um sicher zu gehen, auf die Verwendung so hoher Konzentrationen verzichtet, wie 
sie zur genauen Bestimmung der Grenzkonzentration erforderlich gewesen wären. 


Die Ergebnisse dieser Voruntersuchungen lassen sich nun kurz dahin 
zusammenfassen : 

1. Die Kingliederung der eigenen Versuchsergebnisse in die von R. u. H. 
bereits aufgestellte Reihe läßt sich ohne weiteres durchführen, und zwar 
sowohl für die direkt erhaltenen als auch für die nach der Methode der 
kombinierten Partialdrucke gewonnenen Resultate. 

2. Die Ergebnisse der Plasmolyseversuche an B. m. geben ein wahres 
Bild der diosmotischen Verhältnisse, denn es sind hier nachweislich alle 
Bedingungen dafür erfüllt. 

Man ist daher berechtigt, die Ergebnisse als Grundlage zu allgemeinen 
Permeabilitätsstudien heranzuziehen. 


2. Grenzplasmolytische Bestimmungen. 


Da eine ausführliche Besprechung der Ergebnisse an späterer Stelle 
geeigneter erscheint, soll hier nur kurz über die grenzplasmolytischen Be- 
stimmungen berichtet werden. Erwähnt sei nur noch, daß die Stoffe ganz 
willkürlich, je nach Vorhandensein und jeweiligem Interesse zu den Ver- 
suchen herangezogen wurden, keineswegs immer in der hier angeführten 
Reihenfolge, welche ja bei dem konstanten Verhalten der Fäden an sich 


höhere Konzentration nicht länger als 1 Stunde vertrugen, dagegen in der zur 
Kombination benötigten Konzentration sich mindestens noch mehrere Stunden 
völlig normal verhielten. 

1 So schied z. B. Spartein hier aus, weil die Fäden selbst in einer 0,00005 GM.- 
Lösung nach 2 Stunden schon völlig zerfallen waren. Höhere Konzentrationen 
zeigten dagegen eher eine lähmende Wirkung (Fixierung?). 
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völlig belanglos ist und hier nur der Übersichtlichkeit wegen eingehalten 
wurde. 

Die meisten Versuche dienten ganz allgemein zur Ergänzung und Ver- 

vollständigung der von R. u. H. aufgestellten Stoffreihe. Es mußten an 
manchen Stollen Lücken ausgefüllt, an anderen wiederum Unsicherheiten 
beseitigt werden. Dabei galt es natürlich in erster Linie solche Stoffe 
heranzuziehen, deren Verhalten gegenüber anderen Objekten schon fest- 
gestellt worden war. 
- Für den Anfang der ganzen Versuchsreihe wurden auch hier Stoffe 
mit großen Molekülen ausgewählt, und zwar zuerst die Kohlehydrate, weil 
sich für diese die Ausführung der Versuche am einfachsten gestaltete. 
Von den Zuckern wurden hier (außer den bei den Nachprüfungen bereits 
genannten) noch zwei Disaccharide geprüft: Maltose und Lactose. In 
beiden Fällen erwies sich eine 0,00020 GM.-Lösung als Grenzkonzentra- 
tion, also ganz der gleiche Wert wie zuvor bei der Saccharose. Von letz- 
terer unterscheiden sich Maltose und Lactose nur durch den Besitz 1 Mols 
Kristallwasser, welches aber hier im Arternwasser sicherlich nicht von 
Bedeutung sein kann. Man kann daher auch die Übereinstimmung dieser 
Ergebnisse als eine weitere Bestätigung für die Richtigkeit meines 
Saccharosewertes ansehen. Die Monosaccharide waren schon von R. u. H. 
sehr eingehend untersucht worden, desgleichen die höheren Alkohole, so 
daß ich auf weitere einschlägige Versuche verzichten konnte. 

Die Versuche mit Farbstoffen hatten sich schon bei R.u.H. sehr 
schwierig und meist ergebnislos gestaltet ; die Alkaloide schienen hinsicht- 
lich ihres diosmotischen Verhaltens hinreichend untersucht. Als einziges 
Glukosid wurde Phloridzin geprüft, dessen Moleküle ungefähr gleich groß 
mit denen des von R.u.H. bereits untersuchten Amygdalin sind. Es 
ergab sich auch die gleiche Grenzkonzentration. 

Das Verhalten des Glukosamin schien deshalb interessant, weil es eine 
Mittelstellung zwischen den Zuckern und den Aminosäuren einnimmt. 
Es wurde als Chlorhydrat geprüft und zeigte analog den Zuckern ein 
völlig normales Verhalten. Ganz anders dagegen die Aminosäuren selbst. 
Sie permeierten schon bei R. u. H. alle mehr oder weniger langsamer als 
ihrer Molekülgröße entsprach. Bei der Asparaginsäure lag die Grenz- 
konzentration sogar so tief, daß R. u. H. die Knickungen garnicht mehr 
für Erscheinungen ,,osmotischer Art‘ hielten (R. u. H. 1925, S. 59). Die 
hier vorgenommenen Versuche mit Glutaminsäure ergaben einen gleich 
niedrigen Wert, sowohl bei der 1- als bei der raz. Form. Mit der d-Gluta- 
minsäure gelang es leider nicht, einwandfreie Versuchslösungen her- 
zustellen. Da auch die Grenzkonzentration der einzigen hier geprüften 
organischen Säure, der Chinasäure, noch beträchtlich unter die der nicht 
eindringenden Raffinose fällt, ist der Gedanke an einen Einfluß der elek- 
trolytischen Dissoziation, welchen bereits R. u. H. (S. 59) ausgesprochen 
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hatten, sicherlich sehr naheliegend. Es wird später bei eingehender Be- 
sprechung der Ergebnisse gezeigt werden, daß dieser Faktor tatsächlich 
für das besondere Verhalten dieser Stoffe von ausschlaggebender Be- 
deutung ist. Damit aber wird zugleich jeglichem Zweifel an der osmo- 
tischen Natur der bei diesen Substanzen beobachteten Knickungen der 
Boden entzogen. 

Von den weiterhin noch geprüften Aminosäuren verhielt sich das 
Phenylalanin ähnlich den aliphatischen; das aromatische Tyrosin da- 
gegen drang ungefähr seiner Molekülgröße entsprechend ein, während das 
heterocyklische Tryptophan sogar, noch etwas rascher permeierte. 

Für die Säureamide hatten R.u.H.das gleiche abweichende Verhalten 
angenommen wie für die Aminosäuren. Diese Annahme beruhte jedoch 
allein auf dem Ergebnis mit Propionamid, während der mit Acetamid 
erhaltene Grenzwert wegen seiner geringeren Genauigkeit keine Berück- 
sichtigung gefunden hatte. Es war daher — abgesehen von der bereits 
erwähnten Berichtigung des Acetamidgrenzwertes — die Untersuchung 
weiterer Stoffe aus dieser Gruppe unbedingt erforderlich. Dabei fiel die 
Wahl auf die gleichen Säureamide, welche BARLUND an Rhoeo discolor 
geprüft hatte. Nur wurde hier das kleinmolekulare Formamid beiseite 
gelassen und dafür das wesentlich größermolekulare Suceinamid geprüft. 
Die Ergebnisse bestätigten nun aber keineswegs die Ansicht von R. u. H.; 
sie zeigten vielmehr, daß die Säureamide sich zum großen Teile ihrer 
Molekülgröße entsprechend verhielten, ja daß einige sogar noch rascher 
permeierten (Valeramid, Butyramid). Beim Suchen nach einer Erklärung 
für das eigenartige Verhalten des Propionamid stellte sich schließlich 
heraus, daß auch dieses sich durchaus normal verhielt, und daß nur bei 


der Berechnung des Wertes Tom: welchen R. u. H. in ihrer letzten graphi- 
schen Darstellung als Ordinate benutzt hatten, ein Fehler unterlaufen war. 

Im Anschluß an das von R. u. H. geprüfte Anilin wurden von mir 
noch zwei aromatische Amine untersucht: Formanilid und Acetanilid. 
Wenn auch beim ersteren infolge seiner großen Schädlichkeit und der 
deshalb zugesetzten großen Raffinosemenge das Ergebnis weniger genau 
sein dürfte, so läßt sich doch mit Bestimmtheit aussagen, daß beide Stoffe 
sehr rasch permeierten. Ganz ähnlich verhielt sich das Phenolsubstitu- 
tionsprodukt Saligenin. 

Die genannten cyklischen Verbindungen zeichnen sich jedoch durch 
verhältnismäßig große Ätherlöslichkeit bzw. Oberflächenaktivität aus. 
Es war daher von besonderem Interesse, noch einige weitere Stoffe, die 
diese Eigenschaften in höherem Maße besaßen, in die Versuche mit ein- 
zubeziehen. 

Von den einwertigen Alkoholen drangen Äthylalkohol und i-Butyl- 
alkohol so leicht ein, daß sich ihre Grenzkonzentration selbst bei Anwen- 
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Tabelle 2. Eigene Versuchsergebnisse. 























1. 2 3. 4. 5. 
Stoff sentation De owt — et rm bei 

1. | Athylalkohol . . 5>1: 46,05| 62,2 
2. | Methylacetat . . 5>0,6! 74,05| 86 
3. | Isobutylalkohol . [>0,3! 74,08 | 102 
4. | Propylalkohol. . | 0,21 60,06| 81,4 
5. | Acetamid . . . . 0,15! 59,05| 68,7 [0,225] nicht kombiniert 
6. | Athylacetat . . . | 0,1 88,06 | 106 
7. | Thioharnstoff . . 0,075! 76,12] 69,6 
8. | Carbaminsaures 

Methyl... . 0,055 75,1 | 76,5 [0,06] fiir Methylurethan 
9. | Formanilid . . . | [0,025]: | 121,06 | 134,7 
10. | Saligenin . . . . | [0,023]: | 124,06 | 136,6 
11. Athylurethan . - | [0,015]: 89,06] 98,5 [0,01] nicht kombiniert 
12. | Butyramid . . . | 0,0125 87,08 | 112,7 
13. | Dioxyaceton 0,01 90,051 93,8 
14. | Acetanilid. . . . | 0,01 135,08 | 156,7 
15. | Valeramid 0,009 101,1 | 134,7 
16. | Laktamid. . 0,007 89,06 | 98,5 
17. | Malonamid . . 0,007 102,1 | 104,4 
18. | Pinakonhydrat 0,0045 [118 158,6+6aq 
19. | Triäthyleitrat . . | 0,004 276,2 | 309 
20. | Diäthylharnstoff 

OR on... 0,003 116,11 | 147,2 
21. | Antipyrin 0,0025: | 188,1 | 213,2 Desgl. 
22. | Glykokoll . 0,002 | 75,05| 76,5 Desgl. 
23. | Succinamid 0,0015 | 116,08 | 126,4 
24. | Xylos . . . .. 0,00080 | 150,1 |153,4 Desgl. Arabinose 
25. | Trimethyleitrat 0,00050 | 234,2 | 243,8 
26. | Glukosamin-HC! 0,00050 | 215,58 | 216,2 
27. | 1-Tryptophan 0,00045 | 204,12 | 221 
28. | l-Tyrosin . . 0,00035 | 181,2 | 194,3 
29. | Saccharose . 0,00020°| 342,17 | 345,6 0,00025 
30. | Laktose. . . . . 0,00020 | 378,19 | 345,6+2aq 
31. | Maltose. . . . . 0,00020 | 360,19 | 345,6+aq 
32. | Phloridzin 0,00015:| 436 445,4+2aq 
33. | Raffinose 0,00015?| 594,4 | 498,8+5aq Desgl. 
34. | 1-Phenylalanin 0,00010 | 165,1 | 186,5 
35. | Chinasäure . . 0,00007 | 192,1 | 194,2 
um N a } 0,00004 | 147,08 | 151,5 


1 Die Bestimmungen wurden nach der Methode der kombinierten Partial- 


drucke ausgeführt. 


* Die Bestimmungen wurden sowohl nach der Methode 
der kombinierten Partialdrucke als auch direkt ausgeführt. 
eckiger Klammer ist eine Schädigung nicht ausgeschlossen. 


3 Bei Werten in 
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dung der Methode der kombinierten Partialdrucke nicht mehr mit Sicher- 
heit feststellen ließ. Auch beim Propylalkohol gelang dies wegen seiner 
Schädlichkeit nur unter Zusatz einer verhältnismäßig großen Raffinose- 
menge (85%). 

Das weiterhin geprüfte Dioxyaceton verhielt sich wiederum ungefähr 
seiner Molekülgröße entsprechend. Eine größere Zahl von Messungen 
hätte hier vielleicht größere Sicherheit geboten; leider mußten sie jedoch 
damals unterbleiben, weil sich die Versuchsobjekte weiterhin nicht mehr 
in bestem Zustande befanden und bis zur Beschaffung neuen Versuchs- 
materials die Substanz nieht mehr einwandfrei blieb. 

Von den Estern der Essigsäure permeierte Methylacetat wiederum so 
rasch, daß.die Grenzkonzentration auch nicht mit kombinierten Lösungen 
erreicht werden konnte. Beim Äthylacetat gelang dies dagegen noch ein- 
wandfrei. 

Bezüglich der Urethane konnte ich mich auf die bereits erwähnte 
Sicherstellung der Werte für Methyl- und Äthylurethan beschränken. 

In der Harnstoff-Gruppe konnten in Analogie zu den Untersuchungen 
von BARLUND an Rhoeo discolor noch Diäthylharnstoff und der wenig 
ätherlösliche Thioharnstoff geprüft werden. 

Mit Ausnahme des zuletzt genannten Diäthylharnstoffs waren jedoch 
die Moleküle aller dieser sonst häufig zu Plasmolyseversuchen verwende- 
ten Stoffe so klein, daß sich hier schwer entscheiden ließ, ob ihre Löslich- 
keitseigenschaften wirklich von Bedeutung sein konnten für ihren raschen 
Durchtritt. Um so deutlicher mußte dies bei einigen großmolekularen, 
dabei stark ätherlöslichen bzw. oberflächenaktiven Verbindungen in Er- 
scheinung treten, die bereits BÄRLUND an Rhoeo discolor untersucht hatte. 
In der Tat zeigten nun auch hier Pinakonhydrat sowohl wie Trimethyl]- 
und Triäthyleitrs: in außergewöhnlich großes Permeiervermögen, ähn- 
lich wie es R. u. H. bereits für Antipyrin und Paraldehyd festgestellt 
hatten. 

Durch diese Versuche schienen die Grundlagen zu einer neuerlichen 
theoretischen Diskussion der Permeabilitätserscheinungen an B. m. ge- 
nügend gefestigt und erweitert. Die Ergebnisse sind in der Tabelle 2 
übersichtlich zusammengestellt, wobei die Stoffe nach abnehmender 
Grenzkonzentration (Spalte 2) angeordnet sind. In Spalte 3 sind die 
Molekulargewichte angegeben, von welchen ich bei der Herstellung der 
Lösungen ausging. Spalte 4 enthält das auch von R. u. H. als Maß der 
Molekülgröße verwendete Molekularvolumen. Schließlich ist noch in 
Spalte 5 bei jenen Stoffen, welche R. u. H. bereits geprüft hatten, deren 
Ergebnis mit angeführt. 

Wir sehen aus dieser Zusammenstellung, daß sich auch hier das Per- 
meiervermögen vieler Stoffe nach der Molekülgröße richtet, daß aber 
auch etliche mehr oder weniger große Abweichungen vorhanden sind, die 
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eine anderweitige Erklärung fordern. Der Versuch, auch für das diosmo- 
tische Verhalten dieser Stoffe eine hinreichende Erklärung zu geben, soll 
jedoch nicht hier, sondern erst im folgenden Kapitel an Hand der ge- 
samten Stoffreihe vorgenommen werden. 


il. Theoretischer Teil. 
A. Betrachtung der Gesamtergebnisse an B.m. mit Rücksicht auf die 
diosmotisch maßgebenden Eigenschaften. 

Zur Durchführung einer derartigen Betrachtung mußte zunächst die 
Zusammenstellung sowohl der von R. u. H. als auch der von mir stammen- 
den Ergebnisse erfolgen, wie dies in der Tabelle 3 geschehen ist. Da es 
sich hier darum handelt, vorerst eine vollkommen objektive Übersicht über 
die Permeabilität dieses Objektes zu geben ohne jede Voreingenommen- 
heit für irgendeine der Theorien, die zu deren Erklärung herangezogen 
werden könnten, wurde die Anordnung der Stoffe nach der Grenzkon- 
zentration (Spalte 2) vorgenommen, und zwar in abnehmender Reihen- 
folge derselben. Als quantitatives Maß für die Permeabilität kommen 
natürlich nicht diese Grenzkonzentrationen, sondern die in Spalte 3 an- 
gegebenen Permeabilitätsfaktoren (zw)! in Betracht, welche ersteren sym- 
bat sind. In Spalte 4 sind die Molekulargewichte angegeben, welche 
jeweils der Herstellung der Lösungen zugrunde gelegt worden waren. 
Spalte 5 endlich gibt Aufschluß über Charakter und Strukturverhältnisse 
der einzelnen Verbindungen. 

Ein Blick auf die Tabelle 3 lehrt, daß das Permeiervermögen der ein- 
zelnen Stoffe untereinander recht verschieden ist. Andererseits aber gibt 
uns die große Zahl der geprüften Verbindungen und ihre Mannigfaltigkeit 
in physikalisch-chemischer Hinsicht wiederum die Möglichkeit in die 
Hand, rein empirisch auf breiter Basis festzustellen, worauf diese großen 
Unterschiede im Permeiervermögen beruhen. 

Auf Grund unserer bisherigen Erfahrungen auf dem Gebiete der Per- 
meabilität können dafür einige recht verschiedene Faktoren in Frage 
kommen. Man hat einerseits die chemische Konstitution zur Erklärung 
der Permeabilitätserscheinungen herangezogen, dann aber auch eine 
ganze Reihe allgemein physikalisch-chemischer Eigenschaften, von denen 
Molekülgröße, Löslichkeit, Oberflächenaktivität die wichtigsten sind. 

Wir gehen nun dazu über, die Eigenschaften festzustellen, von wel- 
chen die Fähigkeit bzw. Unfähigkeit eines Stoffes, einzudringen, abhängt. 


1. Beziehungen zwischen Permeiervermögen und chemischer Konstitution. 
Beziehungen zwischen Permeiervermögen und chemischer Konsti- 
tution? hat man jederzeit vermutet und auch mehrfach gefunden. Das 


1 Hier konnten die von R. u. H. berechneten ,-Werte direkt übernommen 
werden. 
2 Der Begriff Konstitution ist hier im weitesten Sinne zu fassen. 
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Tabelle 3. Zu 





g sämtlicher Ergebnisse an Beggiatoa mirabilis. 








1. 2. 3. 4. 5. 
Grenzkon- Mol.- 
Stoff — u Gewicht] Strukturformel 
Lj Weer... ~ 1 18,52 | H,O 
2. | Athylalkohol . .| > 1 | etwa 1 | 46,05| CH,-CH,-OH 
(> 0,9999) 
3.|Methylacetat . .| >0,6 1 74,05 | CH, -CO-OCH, 
(> 0,9998) 
AB, 
4, | Harnstoff 0,35 0,9996 | 60,05| O = x 
NH, 
5. | Isobutylalkohol .| 0,3 0,9995 | 74,08 | (CH,),CH - CH,OH 
6. | Propylalkohol .| 0,2 0,9993 | 60,06 | CH, - CH, - CH,OH 
7. | Acetamid 0,15 0,9989 | 59,05 | CH, -CONH, 
8. | Athylacetat 0,1 0,9985 | 88,06 | CH, - COOC,H, 
9. |Glykol. . . . . 0,09 0,9983 | 62 | CH,OH-CH,OH 
AT 
10. |Thioharnstoff. .| 0,075 | 0,998 | 76,12) S-CC 
NH, 
ere 
11. |Methylurethan .| 0,06 0,9975 | 75,1 ii 
OCH, 
12. | Carbaminsaures NH, 
Methyl 0,055 0,9972 | 75,1 | O=C/ 
\OCH, 
13. | Formanilid 0,025 0,994 112106| NH-COH 
AN 
Lo 
14. | Saligeni > 
. | Saligenin 0,023 0,9935 |124,06 /Nou 
i 
| | 
\/CE:OH 
15. | «-Monochlorhy- 
drin. . . .. 0,02 0,993 |110,52| CH,Cl- CHOH - CN,OH 
| ‚NH, 
16. | Äthylurethan. . 0,015 0,99 89,06 | O=C/ i 
NOC,H, 
17. | Butyramid . . .| 0,0125 | 0,988 | 87,08| CH, - CH, - CH, - CONH, 
NE, 
18. | Methylharnstoff.| 0,01 0,985 74,06 =C< 
\NHCH, 
19. | Propionamid . .| 0,01 0,985 73,06| CH, - CH, - CONH, 
20. |Dioxyaceton . .| 0,01 0,985 | 90,05| CH,OH - CO - CH,OH 
21. tanili 
Acetanilid . . .| 0,01 0,985 |135,08| 7 \NH. CO - CH, 
VJ 
22. | Glycerin. . . .| 0,009 0,983 | 92,06| CH,OH - CHOH - CH,OH 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 























1. = 3. 4. 5. 
Grenzkon- Mol.- 
Stoff — “u Gewicht Strukturformel 
23. | Furfurol . 0,009 0,983 96,0 | CH=CH 
SE. 
CH=C CHU 
OCH, 
24. | Methylal. . . .| 0,009 0,983 76,1 HK 
CH, 
25. | Valeramid . . 0,009 0,983 | 101,1 | (CH,).CH - CH, - CONH, 
26. | Paraldehyd 0,0085 0,982 | 132,2 O 
H,CHC/ \CHCH, 
a 
CHCH. 
27. | Laktamid 0,007 0,978 | 89,06| CH, - CHOH - CONH, 
28. | Malonamid., . 0,007 0,978 |102,1 | H,NCO - CH, - CONH, 
29. | Succinimid. . .| 0,005 0,970 | 99,06} H,C—CH, 
OC. LO + H,0 
NH 
30, | a) Dimethylharn- NH, 
stoff as.. . .| 0,005 0,970 O=C CH, 
Kur 
88,1 NCH, 
b) Dimethylharn- “ NH. CH, 
stoff sym.. .| 0,0045 0,967 0=& 
NH : CH, 
31. | Resorcin . 0,0045 0,967 |110,1 N 
Lu 
NH, 
32.| Propylurethan .| 0,0045 | 0,967 |103,1 | O=C CH, 
3 
33. | Phloroglucin . 0,0045 | 0,967 | 90,1 
„Om + 2H, VO 
34.| Pinakonhydrat .| 0,0045 0,967 |118 | (CH,), - C(OH) - C(OH) - (CH,), +6H,O 
35.|Anilin...... 0,004 0,963 | 93,1 () 
36.| Methyllactat . .| 0,004 0,963 |104,1 | CH,- CHOH - COOCH, 
37.| Triäthyleitrat 0,004 0,963 |276,2 | (C,H,0)CO-CH, -COH-CH, - CO\0C,H,) 


CO(OC,H,) 


















3! 


59, 


61. 


62. 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 
































1. 2. 3. 4. 5. 
Grenzkon- Mol- 
Stoff “+ 4 “u sad Strukturformel 
MW |; EEE 0,0035 0,957 | 129,1 CH, 
+H,0 
HO H 
39. | Diäthylharn- NH.- C,H, 
stoff sym. . .| 0,003 0,95 | 116,11) O= x 
NH - C,H, 
40.| Antipyrin . . .| 0,0025 0,94 188,1 N—CO—CH 
| 
N Lou, 
YY CA, 
41.|Glykokoll . . .| 0,002 0,925 | 75,05) NH, - CH, - COOH 
42. |Monacetin . . .| 0,002 0,93 134,08} CH,OH -CHOH - CH,0 - COCH, 
43. | Alanin. .... 0,0015 0,90 89,1 | CH, - CHNH, - COOH 
44, | Succinamid 0,0015 0,90 116,08} H,NCO . CH, - CH, - CONH, 
45. |Erythrit . . . .| 0,001 085 |122,1 | CH,OH . (CHOH), : CH,OH 
46. | Asparagin . . .| 0,00085 0,82 132,2 | CH,- CO NH.) 
CHNH, - COOH 
47. | Adonit 0,00085 0,82 152,1 | CH,OH - (CHOH), - CH,OH 
48. | Xylose 0,00080 0,81 150,1 | CH,OH - (CHOH), -CHO 
49. |Arabinose . . .| 0,00080 0,81 150,1 | CH,OH - (CHOH), - CHO 
50. |Arabit. . . .. 0,00080 0,81 152,1 | CH,OH - (CHOH), - CH,OH 
51. | Glukose 0,00055 0,73 180,1 | CH,OH - (CHOH), - CHO 
52. |Duleit. . . .. 0,00055 | 0,73 182,1 | CH,OH - (CHOH), - CH,OH 
53. |Mannit 0,00055 | 0,73 182,1 | CH,OH - (CHOH), - CH,OH 
54. |Fruktose. . . .| 0,00050 0,70 180,1 | CH,OH - (CHOH), - CO - CH,OH 
55. |Galaktose 0,00050 0,70 180,1 a 
56. |Mannose. . . .| 000060 | 0,70 |180,1 |} CH#OH -(CHOH), -CHO 
57. |Rhamnose . . .| 0,00050 0,70 182,1 | CH, - (CHOH), - CHO +H,0 
58. |Trimethyleitrat .| 0,00050 | 0,70 234,2 | (CH,0)CO - CH, - COH - CH, - CO(OCH,) 
| 
CO(OCH,) 
59. |Glukosamin-HCl} 0,00050 0,70 215,58 CH,OH - (CHOH), - CH(NH,) : CHO 
HCl 
60. |Inosit . . . . . 0,00045 0,67 180,1 CHOH 
HOH CHOH 
HOH CHOH 
>HOH 
61.|Sorbose . . . .| 0,00045 | 0,67 180,1 | CH,OH - (CHOH), - CHO 
62. | Coniin-HC1 0,00045 0,67 163,6 H, 
H, H, 
+ HCI 
H, H - CH, - CH, - CH, 
H 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 











































1. 2. 8. 4. 6. 
Grenzkon- Mol 
Stoff En “ Gewi cht Strukturformel 
63. |1- . .| 0,00045 | 0,67 | 204,1 
Tryptophan CH, - CH. COOH 
| a 
64.|1-Tyrosin. . . .| 0,00035 | 0,57 |181,2 | OH 
. CH, -CH - COOH 
NH, 
65. | Salicin. . . . . 0,00035 | 0,57 |286 
a 2 . CH,OH 

O - C,H,,0; 
66.|Leucin. . . . . 0,00025 | 0,40 | 131,2 | (CH,),CH - CH, -CHNH, - COOH 
67.| Morphin-HC1. .| 0,00025 | 0,40 | 339,7 

CH—N—CH, 
+HCl 
68.| Codein-HCI . .| 0,00025 | 0,40 |335,7 
+ HCl 
hod J 

69. | Cocain-HCI . .| 0,00023 | 0,33 | 339,8 | CH,—CH———COOCH, 

| | ,H O +HCl 


N-CH, © | 
À ni à “ {> 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 























1. 2. 3. 4. 5. 
Grenzkon- Mol.- 
Stoff en u Gewicht Strukturformel 
70. | Thebain-HCl . .| 0,00023 0,33 |347,7 CH, 
H,CO.É Ta 
€ CH, 
H 
/NcH— 
| CH, 
N 
fa can, 2 
71. | Saccharose . . .| 0,00020 0,25 |342,17) CH,OH - CHOH . CH - (CHOH), - CH. 
CH,OH - CH . (CHOH), -C Z_CH,0H 
vbs Dal 
72.| Laktose . . . .| 0,00020 0,25 me CH,OH . CHOH- CH - (CHOH), - (nn 
CHOH- (CHOH), - CH CHOH - CH,“ 
n 
73.|Maltose . . . .| 0,00020 0,25 | 360,19 CH,OH . CHOH. GH. (CHOH), - No 
CHOH - (CHOH), -CH- CHOH - CH, 
l n j 
74. | Phloridzin . . .| 0,00015 0 472,3 'H, - CH, -CO 
7 oridzin 2 HO7)0- CaO, 
J 
OH OH 
75. . . «| 0,00015 457,2 A 
75. | Amygdalin 0 Rz a 
| No * C,,H,,0,, + 3H,0 
— 
76. | Raffinose .| 0,00015 0 15944 CH,OH- CHOH- CH. (CHOM, Og 
GH, . CHOH. CH . (CHOH), - CH 
CH,OH - CH - (CHOH), : C- CH,OH +5H,0 
77. | Ketonblau-HC1 .| 0,00015 0 507 ? 
H,O 
78. | Veratrin-HC1 . .| 0,00015 0 |627,9 | C,HUNOC 
OH 



























S. Schönfelder: 


Tabelle 3 (Fortsetzung). 















































1. 2. 3. 4. 5. 
Grenzkon- Mol.- 
Stoff zentration n nn Strukturformel 
in GM. ewicht 
79.|1-Phenylalanin .| 0,00010 — 165,1 
: H, - CHNH, - COOH 
80.| Chinasäure. . .| 0,00007} — 192,1 COOH 
| 
COH 
H, H, 
HOHC CHOH 
HOH 
81.|a) Glutamin- 
tue ans i à | CH(NH,) - COOH 
ar 0,00004! —  |147,08l H.C 
b) Glutamin- | 2 H, - COOH 
säure L. .. x 
82. | Asparaginsäure .|<0,00005} —  |133,1 | CH. (NH,)- COOH 
CH, : COOH 














erscheint jedoch als eine Selbstverständlichkeit, sofern man bedenkt, daß 
ja schließlich alle physikalisch-chemischen Eigenschaften der Stoffe in 
gewissem Sinne von der Konstitution bzw. vom Bau der Moleküle ab- 
hängen!, daß aber unter diesen unbedingt die Ursache für deren diosmo- 
tisches Verhalten zu suchen ist, wenn man nicht von vornherein auf 
eine physikalisch-chemische Erklärung des Permeationsvorganges ver- 
zichten will (physiologische Permeabilität Hößers u. a.). Damit gewinnt 
die Konstitution eine zwar nur indirekte, dafür aber übergeordnete Be- 
deutung gegenüber den übrigen Faktoren, und man kann aus der Art der 
Beziehungen, die sich dabei ergeben, bereits gewisse Schlüsse darauf 
ziehen, welche der untergeordneten physikalisch-chemischen Eigenschaf- 
ten für das Verhalten der Stoffe maßgebend sein kann. 

Als erster hat OVERTON (1895) derartige Beziehungen systematisch- 
empirisch festgestellt. Sie wurden durch spätere Untersuchungen mehr- 
fach bestätigt und haben auch hier zum Teile Gültigkeit, wenn man 


1 Auf die Beziehungen zwischen Konstitution und Löslichkeit hat OVERTON 
aufmerksam gemacht, auf den Zusammenhang zwischen Konstitution und Ad- 
sorption haben FREUNDLICH (1922), ferner SoHILOW u. NeKRassow (1927), u. a. 
hingewiesen. Vgl. auch SmıLes-HerzoG (1914). — Ferner wären hier die zahl- 
reichen Arbeiten der letzten Jahre zu nennen, welche sich mit den Beziehungen 
zwischen Polarität und physikalischen Eigenschaften der Stoffe beschäftigen 
(REHBINDER 1927, OkuNEFF 1927/28, LAZAREW, LAWROW u. Matwesew 1930). 
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die an sich größere Durchlässigkeit unseres Objektes dabei berück- 
sichtigt. 


Z.B. ist die von OVERTON angegebene Reihenfolge der Alkohole und Kohle- 
hydrate: 


l-wert. > 2-wert. > 3-wert. > 4-wert. > 5-wert. Alkohole und Pentosen 
> 6-wert. Alkohole und Hexosen! 
auch bei B. m. völlig dieselbe, wie folgende Beispiele zeigen mögen: 
Athylalkohol> Glykol > Glycerin > Erythrit > Arabit und Arabinose > Mannit 
und Mannose. 
Sie ließe sich entsprechend der größeren Durchlässigkeit unseres Objektes 
sogar noch weiter fortsetzen: . 
Mono-> Di-> Trisaccharide. 
[Hexosen > Saccharose > Raffinose]. 

Die Säureamide permeieren in B. m. auch noch rasch, reihen sich aber 
größtenteils zwischen Glycerin und Erythrit ein und nicht wie bei OVERTON 
zwischen die 2- und 3-wertigen Alkohole. 

Die Ester permeieren bei uns nur zum Teil sehr rasch, aber nicht ausnahmslos; 
Trimethyleitrat z. B. dringt nicht besser ein als die 6-wertigen Alkohole. 

Für die Aminosäuren finden wir bei unserem Objekte ein geringes Durchtritts- 
vermögen, wenn auch bei weitem nicht so gering wie OVERTON es angegeben. Viel- 
mehr treten innerhalb dieser Gruppe selbst recht beträchtliche Unterschiede auf. 

Die aromatischeu Körper dringen nach OvERTON sehr rasch ein; bei B. m. ge- 
hören sie größtenteils noch zu den leicht permeierenden Stoffen. Ein Vergleich 
der Ergebnisse mit den Alkaloiden ist deshalb nicht statthaft, weil OVERTON eine 
ganz andere Methode anwandte. 


OvERTON (1896, 1907) hatte nun auf Grund seiner Ergebnisse ,,Per- 
meabilitätsregeln‘‘ aufgestellt, nach welehen der Grad der Durchtritts- 
fähigkeit der verschiedenen Stoffe von dem Vorhandensein bestimmter 
Atomgruppen im Molekül abhängen soll. Da man im allgemeinen die 
Beziehungen zwischen Permeiervermögen und chemischer Konstitution 
nach diesen Regeln beurteilt, mögen letztere auch an unsere Ergebnisse 
als Maßstab vergleichsweise angelegt werden. 


1. Eine Verbindung permeiert um so schwerer, je größer die Zahl ihrer OH- 
Gruppen ist. Dies trifft für B. m. in einigen Fällen zu: z. B. Lactamid < Propion- 
amid, Äthylenglykol < Âthylalkohol. Dagegen: Phloroglucin > Resorcin. 
Ersteres dringt trotz seiner drei OH-Gruppen sogar noch rascher ein als das Orcin. 

2. Zunehmende Zahl der NH,-Gruppen soll eine noch stärkere Abnahme der 
Permeierfähigkeit zur Folge haben. Bei B.m.: Valeramid > Malonamid. Da- 
gegen dringt letzteres mit seinen zwei NH,-Gruppen ebensogut ein wie das Lac- 
tamid mit nur einer NH,-Gruppe. 

3. Substitution eines OH durch Halogene erhöht nach OVERTON ebenso das 
Durchtrittsvermögen wie Alkylierung der hemmenden OH- oder NH,-Gruppen. 
Bei B. m.: Glycerin < a-Monochlorhydrin. Jedoch vermag ersteres viel leichter 
einzudringen als das alkylierte Monacetin. Ebenso zeigt die Gruppe der Harn- 
stoffe ein den OvERTONschen Regeln gerade entgegengesetztes Verhalten: Harn- 
stoff > Methylharnstoff > Dimethylharnstoff. 


1 Das Zeichen > bedeutet im folgenden stets: dringt leichter ein als; 
das Zeichen < bedeutet im folgenden stets: dringt schwerer ein als. 


Planta Bd. 12. 30 
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4. Daß eine Verlängerung der C-Kette eine Zunahme des Permeiervermögens 
zur Folge hat, entspricht auch nicht den Tatsachen bei B. m.: Dimethylharnstoff 
< Diäthylharnstoff. Von den Säureamiden mit nur einer NH,-Gruppe permeiert 
Acetamid mit nur 2 C bedeutend leichter als Propionamid mit 3 C, dieses wieder- 
um besser als das Valeramid mit 5C. Auch bei den Säureamiden mit zwei NH,- 
Gruppen finden wir das gleiche Verhalten: Malonamid mit 3 C dringt rascher ein 
als Succinamid mit 4 C. Eine beachtenswerte Ausnahme zugunsten der OVERTON- 
schen Regel bilden allerdings die beiden Ester der Zitronensäure: Triäthyleitrat > 
Trimethyleitrat, ferner der i-Butylalkohol in der Reihe der einwertigen Alkohole, 
welche sonst in entgegengesetztem Sinne verläuft. 

- 5. Ersatz eines O-Atoms durch S hat hier ebenfalls nicht die von OVERTON 
behauptete Erhöhung der Durchlässigkeit zur Folge: Harnstoff > Thioharnstoff. 

6. Was die Wirkung der Aminosäuregruppe betrifft, so genügt nach OVERTON 
bereits eine derselben zur Erreichung völliger Permeierunfähigkeit. Auch das ist 
hier nicht der Fall. 


Diese Beispiele mögen genügen, um zu zeigen, daß die OvERTONschen 
Regeln an unserem Objekte zumindest nur eine beschränkte Gültigkeit 
haben können. Wie aber läßt sich dann der Parallelismus erklären, 
der doch — wenigstens in großen Zügen — zwischen den experimentellen 
Befunden OVERTONs und unseren Ergebnissen besteht? 

Wir erkennen daraus, daß die Beziehungen, die zwischen Permeierver- 
mögen und Konstitution hier ohne Zweifel vorhanden sind, noch eine andere 
Erklärung fordern als die, welche OVERTON ihnen gegeben hat. 

OVERTON hatte seine oben erwähnten Befunde dahin gedeutet, daß das 
Durchtrittsvermögen der Stoffe durch den lebenden Protoplasten ihren 
Löslichkeitseigenschaften symbat sei. Er hatte seine Permeabilitätsregeln 
auch nur mit der Absicht aufgestellt, um bei dem Mangel an Angaben über 
Löslichkeitsverhältnisse in der Literatur aus dem chemischen Aufbau der 
Stoffe direkt Schlüsse ziehen zu können auf deren Permeiervermögen. 

Demgegenüber hatte J. TRauBE (1904—1930) darauf hingewiesen, 
daß außer der Löslichkeit noch eine andere Eigenschaft dem Durchtritts- 
vermögen parallel gehe, nämlich die Oberflächenaktivität; er stellt daher 
diese als maßgebend in den Vordergrund. 

Es kann indessen selbst in jenen Fällen, in denen das diosmotische Ver- 
halten der Stoffe den Anforderungen OVERTONS bzw. TRAUBESs entspricht, 
von einer Deutung unserer Ergebnisse in diesem Sinne nicht schlechtweg 
die Rede sein. Es zeigt sich vielmehr schon an dieser Stelle bei näherer 
Betrachtung, daß dann meist auch die von R. u. H. bereits festgestellte 
Beziehung zwischen T'eilchengröße und Permeiervermögen vorhanden ist. 
Da aber letztere auch dann besteht, wenn das diosmotische Verhalten 
der Stoffe den oben aufgestellten Regeln direkt zuwiderläuft, so kann man 
schon daraus den Schluß ziehen, daß der Molekülgröße tatsächlich eine über- 
ragende Bedeutung für den Durchtritt der Stoffe bei B.m. zukommen muß. 

Genaueres wird sich jedoch erst aus den folgenden Untersuchungen 
ergeben. 
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2. Permeiervermögen und Molekülgröße. 

Nach den obigen Ausführungen ist es naheliegend, die Beziehungen 
zwischen Permeiervermögen und Teilchengröße an erster Stelle zu unter- 
suchen, zumal da hierfür die umfangreichsten und zuverlässigsten Grund- 
lagen zu beschaffen sind, denn es läßt sich für sämtliche Stoffe die Größe 
ihrer Moleküle mit einiger Sicherheit feststellen. 

Als Maß des von den Molekülen tatsächlich erfüllten Raumes (vgl. NERNST 
1926, S. 361) kommen sowohl das Molekularvolumen (MV) als die Moleku- 
larrefraktion (MR) in Frage. Beide Größen stehen sogar in enger Beziehung 
zueinander und zeigen deutlich den Einfluß der Konstitution. Während 
man in älteren Arbeiten fast ausschließlich das Molekularvolumen findet, 
erhält in neuester Zeit meist die Molekularrefraktion den Vorzug, weil 
man bei der geringen Zahl von praktischen Bestimmungen auf die Be- 
rechnung angewiesen ist und diese sich angeblich aus der Atomrefraktion 
einfacher und genauer durchführen läßt als nach der alten Koppschen 
Formel die des Molekularvolumens. Allerdings hat erst in jüngster Zeit 
ARBUSOW (1928) mit Hilfe einer neuen, einfacheren Methode die Zu- 
verlässigkeit der alten von Kopp u. LossEn (1889) ermittelten Werte, die 
mit den berechneten übereinstimmen, bestätigen können, so daß die 
Verwendung des Molekularvolumens ebenso berechtigt erscheint. 

Für die vorliegenden Untersuchungen hatte ich mich anfangs mit dem 
Molekularvolumen begnügt, habe aber später die Molekularrefraktion 
noch hinzugezogen, so daß in Tabelle 4 (Spalte 2) beide Größen angegeben 
sind und auch späterhin berücksichtigt werden. 

Die Werte für das MV wurden meist nach der Korrschen Formel berechnet. 
Auch die von R. u. H. angegebenen Werte wurden unter Zugrundelegung der 
neuesten, oben angegebenen Strukturformeln noch einmal nachgeprüft, ebenso 
die von COLLANDER (1923, 1925) ausgeführten Berechnungen, zumal da letzterer 
in einer späteren Arbeit (1926, S. 39, Anmerkung) selbst angibt, daß seine früheren 
„Zusammenstellungen mit einigen Rechen- und Druckfehlern behaftet‘ seien. 
Soweit direkte Bestimmungen vorlagen (LossEN 1889), erhielten diese natürlich 
den Vorzug. Bei mehrfachen Angaben wurde der Mittelwert verwendet!. 

Eine besondere Schwierigkeit lag bei Berechnung der MV darin, daß für N 
kein sicherer Wert bekannt ist. Während NERNST in der älteren Auflage seines 
Lehrbuches (1921) N=7 in der Koprschen Formel angibt, fehlt ein solcher in der 
neuesten Auflage (1926) überhaupt. FERLıng (1870) führt in seinem Handbuche 
dafür je nach den Bindungsverhältnissen drei recht verschiedene Werte an. Mit 
Rücksicht auf das Alter dieses Werkes halte ich es jedoch für ratsamer, den bei 
Nernst (1921) eingesetzten Wert N =7 beizubehalten, doch muß man sich 
dieser Unsicherheit immer bewußt bleiben, die sich vorläufig nicht beheben läßt. 

Die Werte für die MR, bezogen auf die FRAunHorersche Linie D, ent- 
stammten teils den Tabellen von LANDOLT-BORNSTEIN (1923, 1927), teils BEIL- 
STEINS Handbuch (1918, 1928/29), hauptsächlich aber den Arbeiten von CoL- 


1 Eine Unstimmigkeit ergab sich eigentlich nur beim Glycerin, dessen MV 
R. u. H. zu 87,8 angeben, COLLANDER zu 87; nach meinen Berechnungen müßte 
es jedoch 100,4 betragen. 
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LANDER (1926), FLEISCHMANN (1928), Monp u. Horrmann (1928) und BÄrLunD 
(1929). Durch eigene Berechnungen aus den Atomrefraktionen nach den Aus- 
führungen bei NERNST (1926, S. 365) konnte ich die Werte nachprüfen bzw. hin- 
sichtlich der noch fehlenden Stoffe ergänzen. 

Das Volumen des Kristallwassers ist weder bei der Berechnung des MV 
noch bei der der MRp mit einbezogen worden. Die Theorie läßt zwar keine Ent- 
scheidung über die Berechtigung dieses Vorgehens zu, doch sprechen die Ver- 
suchsergebnisse selbst am besten für unsere Auffassung. Ebenso ist auch das 
HCl der in Salzform verwendeten Substanzen nicht mit berechnet worden; doch 
wird darauf noch bei Besprechung der Dissoziationsverhältnisse zurückzukom- 
men sein. 

Ein relativer Vergleich der in Tabelle 4, Spalte 2, nebeneinander angeführten 
Größen läßt Unstimmigkeiten eigentlich nur beim Thioharnstoff und bei den 


























Tabelle 4. Permeiervermögen und Molekülgröße (Vgl. Tafel VI). 
1. 2. 3. 4. 
Stoff Molekülgröße m. 
a) Mol.-Vol. b) MR» in GM. a)u | bu 
1. |Wasser . . . . . . . 18,8 3,73 oo 1 
2. [Harnstoff . . . . .. 59,2 13,67 0,35 0,9996 | 0,88 
3. |Athylalkohol . . . . 162,2 12,78 >1 1 
CR à 65,5 14,40 0,09 0,9983 | 0,87 
5. |Acetamid . . . . . . | 68,7 14,87 0,15 0,9993 | 0,86 
6. |Thioharnstoff . . . . | 69,6 19,59 0,075 10,998 | 0,855 
7.|Methylurethan. . . . | 76,5 16,51 0,06 0,9975 | 0,847 
8. |Carbaminsaures 
Methyl. ..... 76,5 16,51 0,055 10,9972 | 0,847 
9. |/Glykokoll. ..... 76,5 16,39 0,002 10,925 0,847 
10. |Methylharnstoff . . . | 81,2 18,47 0,01 0,985 0,84 
11. |Propylalkohol . . . . | 81,4 17,52 0,2 0,99925| 0,83 
12. [Methylacetat . . . . | 86 18,03 >0,6 1 0,827 
13.|Glycerin . . . . . . 87,8 20,63 0,009 10,983 | 0,824 
14. |Propionamid . . . . | 90,7 19,49 0,01 0,985 | 0,82 
15. |Methylal . . . . . . 92,6 19,19 0,009 10,983 0,815 
16.|Dioxyaceton . . . . | 93,8 19,12 0,01 0,985 | 0,81 
17. |Furfurol . . . . . . 95,5 25,43 0,009 10,983 0,806 
18. Äthylurethan ar |, 21,13 0,015 10,99 0,803 
19. ILactamid . . . . . . 98,5 21,01 0,007 10,978 0,803 
> sw à . 98,5 21,01 0,0015 10,90 0,803 
21.|Isobutylalkohol . . . | 102 22,19 0,3 0,9995 | 0,795 
22. |[Succinimid . . . . . 102,9 (+ aq.)| 23,37 (+ aq.)| 0,005 10,970 | 0,793 
23. la) Dimethylharnstoff 
ais EE a 103,2 23,43 0,005 10,970 0,792 
b) Dimethylharnstoff y 
| Per er 103,2 23,43 0,0045 |0,967 0,792 
24. |Resorcin . . . . . . 103 29,36 0,0045 10,967 0,793 
25. |Malonamid . . . . . 104,4 22,92 0,007 {0,978 0,790 
26. |Athylacetat . . . . . 106 22,14 0,1 0,9985 | 0,787 
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Tabelle 4 (Fortsetzung). 
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Stoff Molskülgröße u 

a) Mol.-Vol. b) MR» in GM. a) | b) m 
SERIE Sse se 106,2 30,58 0,004 10,963 | 0,786 
28.|«-Monochlorhydrin. . | 109,9 23,97 0,02 0,993 | 0,780 
29.|Butyramid . . . .. 112,7 24,11 0,0125 |0,988 | 0,775 
30.| Methyllaktat 115,8 23,85 0,004 |0,963 | 0,768 
31.|Propylurethan. . . [120,5 25,75 0,0045 10,967 | 0,758 
32. |Phloroglucin. . . . . [1224 . |30,88 0,0045 |0,967 | 0,754 
33.|Succinamid . . . . . 126,4 27,54 0,0015 10,90 0,745 
34. | Asparaginsäure 129,5 27,17 <0,00005| — | 0,740 
35.lErythrit . . . . .. 130,2 26,77 0,001 0,85 | 0,74 
36.|Asparagin. . . . . . 134,2 29,06 0,00085 10,82 | 0,731 
37.|Valeramid . . . . . 134,7 28,72 0,009 10,983 | 0,72 
38.|Formanilid . . . . . 134,7 34,54 0,025 10,994 | 0,729 
39. |Saligenin . . . . . . 136,6 33,98 0,023 |0,9935 | 0,726 
ROIS ree 136,6 33,98 0,0035 10,957 | 0,742 
41.|Monacetin . . . . . 145,6 29,99 0,002 10,93 | 0,71 
42. |Diäthylharnstoff . . . | 147,2 32,66 0,003 |0,95 | 0,704 
43.|Glutaminsäure. . 151,5 31,78 0,00004! — 0,696 
N Fee 153,4 31,40 0,00080 | 0,81 0,692 
45.|Arabinose. . . . . . 153,4 31,40 0,00080 | 0,81 0,692 
46. |Paraldehyd . . . . . 155,4 32,55 0,0085 | 0,982 | 0,67 
47. |Acetanilid . . . . . 156,7 39,15 0,01 0,985 | 0,685 
48. |Pinakonhydrat 158,6(+6aq.)| 32,96(+6aq.)] 0,0045 | 0,967 | 0,683 
ee ee 160 32,92 0,00085 | 0,82 0,68 
Cee ee 160 32,92 0,00080 | 0,81 0,68 
pe ee "ice « 164,5 34,87 0,00025 | 0,40 { 0,67 
52. IRhamnose . . . . . 175,4(+2aq.)| 36,02(+2aq.)|] 0,00050 10,70 | 0,648 
ER 178,8 (+2aq.)| 36,86(+2aq.)| 0,00045|0,67 | 0,640 
54. IGlukose. . . . . .. 183,2 37,54 0,00055 | 0,73 | 0,637 
55. A 183,2 37,54 0,00050 | 0,70 | 0,637 
56. |Galaktose. . . . . . 183,2 37,54 0,00050 | 0,70 | 0,637 
57. [Mannose ...... 183,2 37,54 0,00050 | 0,70 | 0,637 
SG. Borboss. . . . . :. . 183,2 37,50 0,00045 | 0,67 | 0,637 
59. |l-Phenylalanin. . . . | 186,5 45,12 0,00010| — | 0,626 
60. |Glukosamin (HCl). . | 187,9(+HC1)| 39,44(+HC1)| 0,00050 | 0,70 | 0,622 
61. |Coniin (HCl) . . . . |188,5(+HC1)|40,54(+HC1)]| 0,00045 | 0,67 | 0.621 
62. Dulcit . . . .. 189,2 39,06 0,00055 | 0,73 | 0,62 
63. |Mannit . . . . . .. 189,2 39,06 0,00055 | 0,73 | 0,62 
64. |l-Tyrosin . . . . . . 194,3 46,64 0,00035 | 0,57 | 0,611 
65. |Chinasäure . . . . . 194,2 39,96 0,00007| — | 0,611 
66. |Antypirin. . . . . . 213,2 56,1 0,0025 | 0,94 0,57 
67. |l-Tryptophan . . [221 55,29 0,00045| 0,67 | 0,557 
68. |Trimethylcitrat . . . | 243,8 50,25 0,00050 | 0,70 | 0,512 
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Tabelle 4 (Fortsetzung). 

















































1. 2. 3. 
“> Molekülgröße pm 
a) Mol.-Vol. b) MR» in GM. a)u | bu 
69. (Salioin . . . . . . . me 67,34 0,00035 | 0,57 | 0,407 
70. |Triäthyleitrat 64,73 0,004 | 0,963 | 0,378 
F + = +HCl 
71, Morphin (HCl) + #0) 76 “7, a 0,00025 | 0,40 | 0,354 
72. |Codein (HCl) . 1343.9(+ HCD] 81,21(+HC1)| 0,00025|0,40 | 0,318 
73. |Saccharose . . . . . 345,6 70,35 0,00020 | 0,25 | 0,312 
74. |Laktose.... . . . 345,6 (+ aq) | 70,35(+ ag)| 0,00020|0,25 | 0,312 
75. [Maltose. . . . . .. 345,6 (+ aq.) | 70,35(+ ag.)| 0,00020] 0,25 | 0,312 
76. |Cocain (HCl) . . . . [349,5 (+ HCI)| 79,61(+HC1)| 0,00023 [0,33 | 0,302 
, 85,48/+HCI 
77. |Thebain (HCl). . . . [354,9 (+ HCl) sa. m 24 0,00023 | 0,33 | 0,290 
78. |Phloridzin . . . .. 445,4 (+2aq.)/103,75(+2aq.) 0,00015| 0 | 0,152 
79. |Amygdalin . . . .. 461,3 103,58 0,00015| 0 | 0,075 
80. [Raffinose . . . . . . 498,8 (+5 aq.)|103,72(+5aq.)| 0,00015| 0 | 0 
81.|Ketonblau (HCl). . . |549,5(+ HCl)\ca.110(+HCl)| 0,00015] 0 | 0 
82. |Veratrin (HC!) . 1698,7 (+ HCDIcs.150(+HC1)| 0,00015} 0 | 0 





ringförmigen Verbindungen erkennen. Bei ersterem ist die Differenz wohl darauf 
zurückzuführen, daß die Korpsche Formel zwar einen konstanten Wert für S 
enthält, ein solcher aber für die Atomrefraktion nicht vorhanden ist. Dieser ist 
vielmehr von Fall zu Fall verschieden. Price u. Twıss (1912) haben die MRp 
des S in einer ganzen Reihe von Verbindungen festgestellt, leider aber nicht für 
den Thioharnstoff. Ich habe deshalb den von ihnen bestimmten Mittelwert S 
= 8,13 eingesetzt und komme damit dem M.Vol. schon etwas näher als BÂRLUND 
und Monp u. Horrmann, welche S zu 9,4 angenommen haben. Doch entspricht 
hier das Permeiervermögen eher dem MV. 

Bei den ringförmigen Verbindungen ist die MRp auffallenderweise stets zu 
groß im Vergleich mit dem MV, sobald Doppelbindungen vorhanden sind, und 
zwar annähernd um den Betrag derselben. Dabei ist es ganz gleichgültig, ob es 
sich um zyklische oder heterozyklische Verbindungen handelt. Der Einfluß der 
Konstitution kommt also in der MRp deutlicher zum Ausdruck (vgl. NERNST 
1926, S. 365), ist vielleicht aber auch übertrieben (,,Exaltationen‘* nach BRÜHL), 
so daß man daraufhin nicht entscheiden kann, ob das MV. oder die MRo ein 
genaueres relatives Maß der Molekülgröße darstellt. 


In Tabelle 4 finden wir sämtliche an B. m. geprüften Stoffe nach zu- 
nehmender Molekülgröße — und zwar nach dem Molekularvolumen in 
Spalte 2a — angeordnet. Daneben sind in Spalte 3 die praktisch gefun- 
denen Grenzkonzentrationen angegeben. In Spalte 4 folgen die daraus 
berechneten Permeabilitätskoeffizienten (x), welchen noch die theore- 
tisch ermittelten Werte (41) beigefügt sind. Letztere hatten sich aus 
jenen Konzentrationen ergeben, welche bei der Herstellung der Versuchs- 
lösungen als Anhaltspunkte für die Höhe der Grenzkonzentrationen vor- 
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ausberechnet worden waren unter der einfachen Voraussetzung, daß die 
Stoffe nach R. u. H. entsprechend ihrer Molekülgröße permeieren. 

Bei der hier eingehaltenen Anordnung der Stoffe müßten nun, wenn 
die Molekülgröße tatsächlich der für das Permeiervermögen maßgebende 
Faktor ist, die Grenzkonzentrationen bzw. die u- Werte in ähnlicher Weise 
wie die u-Werte immermehr abnehmen, bis schließlich bei einer bestimm- 
ten Molekülgröße — gegen Ende der Tabelle zu — praktisch völlige Im- 
permeabilität erreicht ist. Man kann sich leicht davon überzeugen, daß 
das im großen und ganzen tatsächlich der Fall ist, daß also der Befund 
von R. u. H. auch für die erweiterte Stoffreihe Geltung hat. Sehen wir einst- 
weilen von den deutlichen Abweichungen ab, so ergeben sich trotzdem 
bei einem direkten Vergleiche der u- und #-Werte noch ganz charakte- 
ristische Unterschiede: Die u-Werte nehmen anfangs viel langsamer ab 
als die theoretisch berechneten #,-Werte, während bei den am Schluß der 
Reihe aufgeführten Stoffen mehrfach das Umgekehrte der Fall ist. 

Viel deutlicher als in dieser Tabelle kommen die oben festgestellten 
Tatsachen in der zugehörigen graphischen Darstellung (Tafel VI) zum Aus- 
druck. In dieser sind für sämtliche an B. m. geprüften Stoffe! auf der Ab- 
szisse die Molekularvolumina als Maß der Molekülgröße angegeben, auf der 
Ordinate die Permeabilitätskoeffizienten. Tragen wir auf letzterer die 
theoretisch gefundenen u,-Werte auf, so können wir durch die verschie- 
denen Punkte, die wir erhalten, eine vollkommen gerade Linie legen 
(theoretische Permeabilitätskurve: — — — —), welche bei der groß- 
molekularen, permeierunfähigen Raffinose beginnt (z,= 0) und dann 
schräg nach oben führt bis zu jenem Punkte, dessen Koordinaten (0,1) 
sind. Bei Betrachtung der praktisch bestimmten u-Werte erhalten wir 
dagegen ein etwas anderes Bild: Die Kurve, welche durch diese Punkte 
annähernd festgelect ist (,,empirische Permeabilitätskurve‘ : ——), besitzt 
die gleichen Endpunkte, ist aber nur in ihrem mittleren Teile geradlinig 
und dabei etwas stärker gegen die Abszisse geneigt, während die beiden 
Enden umgebogen sind. Ihr Verlauf „gemahnt‘‘ daher weniger an eine 
„lineare Funktion‘, wie R. u. H. zuvor angenommen hatten, als vielmehr 
an eine S-Kurve, wie wir sie in der Variationsstatistik immer wieder an- 
treffen. Diese veränderte Auffassung, zu welcher nicht nur die weiteren 
plasmolytischen Untersuchungen, sondern vor allen Dingen auch die ge- 
naue Aufzeichnung sämtlicher Werte beigetragen haben, läßt indessen 
die Bedeutung der Molekülgröße für das Durchtrittsvermögen nicht min- 
der genau erkennen. Aus dem Umbiegen der Kurve an den beiden Enden 
ergibt sich, daß die Molekülgröße bei den extrem großen und bei den ganz 


ı Es fehlen von den 82 Stoffen nur Veratrin und Ketonblau, deren Molekül- 
größe nicht genau bekannt, auf jeden Fall aber so beträchtlich ist, daß beide 
Stoffe viel weiter rechts auf die Abszisse selbst zu liegen kämen, als die Darstel- 
lung zu zeigen gestattet. 
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kleinen Molekülen zwar sehr rasch, aber doch nicht unvermittelt an Be- 
deutung verliert. Es zeigt sich ferner aus dem Verlauf dieser empirischen 
Kurve, daß das diosmotische Verhalten der freien Diffusion praktisch 
nicht erst bei der Molekülgröße 0, sondern schon ungefähr beim Mole- 
kularvolumen 60 entspricht, und daß andererseits auch schon Mole- 
külen, die etwas kleiner sind als die der Raffinose, der Durchtritt prak- 
tisch kaum noch möglich sein dürfte. 
Daß auch bei Verwertung der MRp an Stelle des MV das Gesamtbild 
.keine Änderung erfährt, kann man der weiteren graphischen Darstel- 
lung (Tafel VII) entnehmen. 


3. Abweichungen und ihre Ursachen. 

Von den Stoffen, welche auf die S-Kurve oder dicht neben diese zu 
liegen kommen, können wir also annehmen, daß ihr Permeiervermögen 
ganz eindeutig von der Molekülgröße abhängt. Wie aus Tabelle 4 bzw. 
Tafel VI ersichtlich ist, bestehen jedoch auch eine größere Anzahl mehr 
oder weniger beträchtlicher Abweichungen, mit welchen wir uns weiter- 
hin eingehender beschäftigen müssen, denn es gilt, auch die Ursache 
für das diosmotische Verhalten dieser Stoffe ausfindig zu machen. Da 
diese zu beiden Seiten der Kurve ziemlich weit verstreut liegen, erscheint 
eine einheitliche Behandlung dieser Frage von vornherein ausgeschlossen. 
Es müssen hier mindestens zwei recht verschiedene Faktoren im Spiele sein. 
Für die zu langsam permeierenden Stoffe, welche links unterhalb der 
Kurve liegen, könnten zunächst einmal Hydratations- oder Assoziations- 
erscheinungen als Fehlerquellen in Frage kommen, denn die MV, welche 
wir angegeben haben, gelten bekanntlich nur für die reinen Substanzen, 
nicht aber für deren wäßrige Lösungen als Größenmaß. Über die Größen- 
verhältnisse in letzteren können uns die Koeffizienten für freie Diffusion 
genaue Auskunft geben (COLLANDER 1926), welche aber leider nur für 
die wenigsten Substanzen bekannt sind. Fusrra (1926) suchte diesem 
Mangel für seine Zwecke dadurch abzuhelfen, daß er die Diffusion durch 
grobporige Kollodiummembranen bestimmte und diese der freien Diffu- 
sion gleichsetzte. Monp u. Horrmann (1928) beschränkten ihre Per- 
meabilitätsversuche aus dem gleichen Grunde auf solche Stoffe, welche 
bereits gegenüber künstlichen Membranen normales Verhalten gezeigt 
hatten. Wollten wir hier dasselbe tun, so könnten wir damit wohl für den 
größten Teil der auf der Kurve liegenden sowie für mehrere zu rasch per- 
meierende Stoffe den Nachweis erbringen, daß diese weder assoziert noch 
hydratisiert sind; für die zu langsam permeierenden Substanzen aber 
fehlt jegliche Angabe. Die Ergebnisse lassen den Gedanken, daß Asso- 
ziationen aufgetreten sein könnten, gar nicht aufkommen; sie deuten viel- 
mehr in eine ganz andereRichtung: Allen zu langsam permeierenden Stof- 
fen ist die Eigentümlichkeit gemeinsam, daß sie mehr oder weniger disso- 
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ziieren (vgl. auch R.u.H., S.59). Wir werden demnach bei der Be- 
urteilung ihres Durchtrittsvermögens diesen Umstand entsprechend zu 
berücksichtigen haben. 

Bei näherer Betrachtung der zu rasch permeierenden Stoffe, welche in 
Tafel VI rechts oberhalb der Kurve zu liegen kommen, muß es zunächst 
auffallen, daß sich unter ihnen fast alle geprüften zyklischen bzw. hetero- 
zyklischen Verbindungen befinden. Die Vermutung, daß außer der 
Größe auch die Gestalt der Moleküle für ihre Durchtrittsfähigkeit maß- 
gebend sein könnte, ist bereits von COLLANDER (1923, S. 101) aus- 
gesprochen, aber nicht weiter verfolgt worden. Wenn R. u. H. auch die 
Ansicht vertreten, daß die ,,speziellere räumliche Form der Moleküle“ 
hier bedeutungslos sei (1925, S. 55), so erscheint es jedoch immerhin be- 
achtenswert, daß nicht nur die zyklischen und heterozyklischen Formen, 
sondern auch andere ringförmige Gebilde leichter eindringen als man nach 
ihrer Größe annehmen sollte (Furfurol, Paraldehyd, Succinimid z. B.), und 
daß von den Kohlenwasserstoffen auch einige mit verzweigter C-Kette 
weit oberhalb der Kurve liegen (Pinakon, Trimethyl- und Triäthyleitrat). 

Ob die Gestalt der Moleküle als solche für den Durchtritt überhaupt 
eine Rolle spielt, läßt sich an dieser Stelle noch nicht entscheiden. Sicher- 
lich aber kann sie das Verhalten der Stoffe nicht restlos erklären. Es 
hatte sich jedoch bereits bei Besprechung der Beziehungen zwischen Per- 
meabilität und Konstitution gezeigt, daß gerade das diosmotische Ver- 
halten einiger hierher gehöriger Stoffe den OvERTONschen Regeln ent- 
sprach (Trimethyl- und Triäthyleitrat). Wie sich nun aus der Konstitu- 
tion der zu leicht permeierenden Stoffe bei näherer Betrachtung ergibt, 
dürften ihnen allen ähnliche Löslichkeits- bzw. Adsorptionseigenschaften, 
wenn auch in recht verschiedenem Grade, zukommen. Wir werden daher 
gut daran tun, nachzuforschen, wie weit diese beiden Faktoren für das 
diosmotische Verhalten dieser Stoffgruppe verantwortlich gemacht wer- 
den können. 

Aus diesen kritischen Erörterungen ergibt sich also, daß für das di- 
osmotische Verhalten der Stoffe außer der Molekülgröße auch noch die Lös- 
lichkeits- bzw. Adsorptionseigenschaften in Frage kommen können, und daß 
die Elektrolyte ein besonderes Verhalten zeigen, welches eine gesonderte Be- 
handlung derselben erforderlich macht. 

Damit ist der weitere Verlauf der Untersuchungen wenigstens in 
großen Umrissen vorgezeichnet. 


4. Die Bedeutung der verschiedenen Eigenschaften für das Durchtritts- 
vermögen der einzelnen Substanzen. 
Wir könnten die Untersuchungen nun einfach in der Weise fortsetzen, 
wie dies häufig geschieht, daß wir feststellen, ob und inwieweit die zu 
rasch permeierenden Stoffe gewisse Löslichkeits- bzw. Adsorptionseigen- 
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schaften besitzen bzw. die zu langsam eindringenden dissoziiert sind. Zu 
einem positiven Ergebnisse würde das sicherlich führen, doch wäre dieses 
Vorgehen weder objektiv noch besonders exakt zu nennen, zumal da sich 
die Untersuchungen hier viel genauer durchführen lassen. Wir dürfen 
dann nur nicht, wie bisher, von den Ergebnissen der Permeabilitätsver- 
suche ausgehen, sondern müssen den umgekehrten Weg einschlagen. 
Schließlich sind ja die verschiedenen Eigenschaften das Primäre, und wenn 
diese tatsächlich eine maßgebende Rolle spielen beim Durchtritt der 
Stoffe, sodarf das nicht nur in dem einen oder anderen Falle, sondern muß 
‘bei allen Stoffen, welche diese Eigenschaften jeweils besitzen, in ent- 
sprechender Weise zum Ausdruck kommen. 

Es folgt zunächst in Tabelle 6 eine allgemeine Charakterisierung sämt- 
licher Stoffe hinsichtlich der uns interessierenden physikalisch-chemi- 
schen Eigenschaften. Dabei mußten als Maß für die Löslichkeit die 
allgemein verwendeten Teilungskoeffizienten Âther/aq. dest., für die 
Adsorption die relative Oberflächenspannung (Wasser = 1) benutzt 
werden. Die Anordnung der Stoffe ist wiederum rein objektiv nach ab- 
nehmender Grenzkonzentration vorgenommen. 

Für die Eigenschaften wurden der Übersichtlichkeit und Vollständig- 
keit wegen nicht Zahlenwerte angegeben, sondern einheitliche Zeichen 
verwendet. Diese geben ganz allgemein Auskunft darüber, in welchem 
Grade eine Eigenschaft vorhanden ist und daher wirksam sein kann. 

Soweit sich Zahlenwerte in der Literatur feststellen ließen (siehe 
S. 458 bzw. Tabelle 8, S. 462 Tabelle 9, S.475 und Tabelle 10a, b, c), 
wurden diese natürlich der Zeichengebung zugrunde gelegt. Vielfach 
mußten jedoch auch relative Angaben für die Einordnung der Stoffe in 
die Tabelle genügen. Nur in wenigen Fällen, in denen auch derartige An- 
haltspunkte fehlten, wurde der Raum freigelassen. 

Über die Bedeutung der Zeichen gibt Tabelle 5 Aufschluß. 

Tabelle 5. Zeichenschlüssel zu Tabelle 6. 
































rasch eindringend“ bezeichnet. 








Bedeutung 
Zeichen Rel. Elektrolyt. 
Molekülgröße Rel. Ätherlöslichkeit Oberflächenspannung Dissoziation 
MRp Verteilungskoeff. |bei0,5n; Wasser=1 | Zahlenwert des 
Äther negativen 
Pn À Exponenten der 
Wasser Konstanten 
_ <20 <0,002 > 0,98 >12 
+ 20—30 0,002—0,02 0,98—0,95 12—9 
++ 30-70 0,02—0,2 0,95—0,85 9—6 
+++ >50 >0,2! <0,85 <6 


Eingeklammerte Zeichen dienen zur feineren Abstufung und sollen die schar- 
fen Grenzen überbrücken, die ja auch praktisch gar nicht vorhanden sind. 

1 Die Grenze ist hier in Übereinstimmung mit OvERTON (1907) gezogen, wel- 
cher alle Substanzen, deren Teilungskoeffizient Äther/Wasser > 0,2 ist, als „sehr 
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Tabelle 6. Permeiervermögen und physikalisch-chemische Eigenschaften. 


(B in Spalte 6 bedeutet Werte nach BJERRUM.) 








1. 2. 8. 4. 5. 6. 
es Ober- 
Stoff onsentra- | Molekül- | Rel. Äther- | ga non. | Elektrolyt. Dissoziatio 
tion größe löslichkeit aktivität 
in GM. par — 

Se 5. . 1 _ pe Zu FA Es er 
2. Athylalkohol . . . . . . >1 _ +++ > Fi ri 
3. Methylacetat. . . . . . >0,6 _ ++ tkt ss 1 
4. Harnstoff . . . . . .. 0,35 —— 7 ~ a - 
5. Isobutylalkohol. . . . . 0,3 + +++ +++ = = 
6. Propylalkohol ..... 0,2 _ 3 pi ade ee 
a ae er 0,15 _ (+) (+) = = 
8. Athylacetat ...... 0,1 + +++ +++ er sé 
Se ee 0,09 _ (+) (+) wna = 
10. Thioharnstoff. . . . . . 0,075 (+) (+) ER pe a 
11. Methylurethan . . . . . 0,06 _ ++ +(+) a am 
12. Carbaminsaures Methyl. . | 0,055 _ ++ +(+) a an 
RE ET 0,025 ++ ++(+) Be = 
14 Ba 5 2 0,023 ++ ie he alt ot 
15. «-Monochlorhydrin . . . | 0,02 + sit $+ en _ 
16. Athylurethan. . . . . . 0,015 - +++ ++(+) _ = 
17. Butyramid . ...... 0,0125 + ++ + +(+) +! en 
18. Methylharnstoff. . . . . 0,01 — _ = en 
19. Propionamid . . . . . . 0,01 _ Br ++ a oe 
20. Dioxyaceton . . . . . . 0,01 _ _ — ies == 
D DEE à + … + 0,01 ++ + + + pe A 
22. Glycerin. . . . . . . «| 0,009 (+) nu — = ad 
Ses Le 2. 0,009 + ng PE, = 
OR. : . 5.25 0,009 _ _ _ 
25. Valeramid . . . . . . . 0,009 + + + +++ _ = 
26. Paraldehyd ...... 0,0085 ++ +++ +++ — ae 
Sz. Loin... 2, writs « 0,007 + — (+) -- Ed 
28. Malonamid. ...... 0,007 + — _ _ Rn 
29. Succinimid. . . . . . . 0,005 - +(+) + (+) pen 
30. a) Dimethylharnstoff as. 0,005 + + +++ Pen si 
D}, 1 pe sym.| 0,0045 = + +++ _ Pr 

31. Resorcin. . . . . . . . 0,0045 + +(+) + = 
32. Propylurethan .... . 0,0045 ~ +++ _ _ 
33. Phloroglucin . . . . . . 0,0045 + (+) +++ (+) — 
34. Pinakonhydrat . . . . . 0,0045 ++ +(+) +++ — — 
GR 2. RE 0,004 + (+) +++ ++(+) — + 
36. Methylactat . . . . . . 0,004 + + +(+) — — 
37. Triäthyleitrat. . . . . . 0,004 +++ +++ +++ _ _ 
er .. 0,0035 + + + + + — 
39. Diäthylharnstoff sym. . . | 0,003 + + + +++ — — 
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Tabelle 6 (Fortsetzung). 




















































1 Die Angaben für die Alkaloide in Spalte 4 u. 5 beziehen sich auf die freien Basen. 




















1. 2. 8. 4. 5. 6. 
Grens- Ober- 
Stoff konzentra- | Molekül- | Rel. Äther-| ,,,,., | Elektrolyt. Dissoziation 
tion größe löslichkeit aktivität 
in GM. 
sauer basisch 
40. Antipyrin . . . . . . . 0,0025 +++ + + + +(+) — — 
41. Glykokoll . . . . . .. 0,002 = = er E Benz u N 
42. Mönacetin. . . . . . . 0,002 + +(+) | ++(+) _ — 

: + 
re ossi 0,0015 + Si _ ge ot du 
44. Succinamid , . . . . . 0,0015 - ~ = 
iu Ber 0,001 - — — — 
46. Asparagin . . . . . . - 0,00085 | + = ma SEL 
47. Adonit . . . . . 0,00085 + + — — == — 
GB. Zu. + lilou 0,00080 ++ — — u — 
49. Arabinose . . . . . . . 0,00080 + + — — — 
| RER PE 0,00080 ++ _ — — — 
51. Glukose . . . . . 0,00055 + + _ — _ 
EEE: we ss 0,00055 ++ -- _ — — 
Owe st - ae el 0,00055 ++ - _ — — 
ee eee 0,00050 ++ — u — — 
55. Galaktose . . . . . . . 0,00050 + + — _ — ~ 
56. Mannose. ....... 0,00050 ++ — u — _ 
57. Rhamnose . . . . . . . 0,00050 + + — — = — 
58. Trimethyleitrat. . . . . 0,00050 | + +(+) | + +(+) | + + + — — 
59. Glukosamin-HCl . . . . | 0,00050 ++ _ — _ + 
Oe Ai ner 0,00045 ++ — — — — 
En dia à se 0,00045 + + — — — — 
62. Coniin-HCI. . . . . . . 0,00045 + 
63. 1-Tryptophan. . . . . . 0,00045 | + + + — 

64. Tyrosin... . . . . . 0,00035 | ++ = = NN mel 48 
CN TERME TS 0,00035 | + + + _ ++ = 
ee ee 0,00025 ++ — — | + 4 +B {*) +B 
67. Morphin-HCl. ..... 0,00025 | +++ +++!) +++! 

68. Codein-HCl . . . . . . 0,00025 | + + + +++1| +++! 

69. Cocain-HCl . . . . . . 0,00023 | + + + +++1| +++! 

70. Thebain-HCI . . . . . . 0,00023 | + + + +++!) +++! 

71. Saccharose . . . . . . . 0,00020 | + + + — — — — 
78, rs a! ee 0,00020 | + + + — — — = 
Ge BND ei ee le 0,00020 | +++ _ — — — 
74. Phloridzin . . . . . . . 0,00015 | + + + 





-B 
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Tabelle 6 (Fortsetzung). 























1. 2. 3 4. 5. 6. 
Grenz- Ober- 
ne konzentra- | Molekül- | Rel. Äther-| pen. | Elektrolyt. Dissoziation 
tion größe löslichkeit | „Ktivität 
in GM. 
sauer basisch 
75. Amygdalin. . . . . .. 0,00015} + + + — 
76 Bale: : oe. 8 0,00015| + + + — — a = 
77. Ketonblau-HCl. . . . . 0,00015} + + + 
78. Veratrin-HCl. . . . .. 0,00015| +++ +++3] +++! 
"9 1. : 27 + + + + 
79. 1-Phenylalanin . . . . . 0,00010! ++ | +++B|++(+)B 
80. Chinasäure . . . . . . . 0,00007 + + _ _ +++ ; 
81. a) Glutaminsäure rac.. .| 0,00004| +(+) — _ +++ (+) 
b) ” ” L 0,00004 +(+) _ — +++ (+) 
’ = «a du {+++ [+++ 
82. Asparaginsäure . . . . . <.0,00005 + + +4+Bl+4+4B 





Diese übersichtliche Zusammenstellung gestattet wenigstens einen 
rohen Vergleich zwischen Permeiervermögen einerseits und den übrigen 
Eigenschaften andererseits bei sämtlichen Stoffen. Es zeigt sich hier noch 
einmal mit aller Deutlichkeit, daß keiner der angeführten Faktoren allein 
über das Permeiervermögen aller Stoffe entscheidet, denn von einer durch- 
gehenden Beziehung zur Durchtrittsfähigkeit kann bei keiner der an- 
geführten Eigenschaften die Rede sein. Die Zeichen liegen vielmehr an- 
scheinend regellos durcheinander. Speziell für die letzten drei Spalten 
(4—$6) gilt das. Ihnen läßt sich nur gerade soviel entnehmen, daß sich 
keine der dissoziierten Verbindungen unter denen befindet, die sehr leicht 
eindringen, während wiederum die ätherlöslichen bzw. oberflächen- 
aktiven Stoffe im allgemeinen nicht zu den sehr schwer permeierenden 
gehören. 

Auch in Spalte 3, bezüglich der Angaben über die Molekülgröße, kann 
man auf den ersten Blick nichts erkennen, was auf engere Beziehungen 
zwischen Permeiervermögen und Molekülgröße hindeutet. Und doch 
lassen sich diese, entsprechend den früheren Feststellungen, auch hier für 
eine größere Zahl von Stoffen einwandfrei nachweisen. Lassen wir näm- 
lich jene Stoffe weg, bei denen eine der übrigen Eigenschaften in stärke- 
rem Grade vertreten ist, so erhalten wir eine völlig befriedigende Reihen- 
folge der Zeichen: Etwa bis zum Glycerin bzw. Methylal, dessen übrige 
Eigenschaften wir aber leider nicht näher kennen, finden wir nur kleine 
Moleküle (— Zeichen), dann folgen in geschlossener Reihe +-Zeichen bis 
zum Erythrit, hierauf alle + +-Zeichen bis zur Sorbose und weiterhin nur 
noch + + +-Zeichen, also ganz große Moleküle. Damit ist klar erwiesen, 


1 Die Angaben für die Alkaloide in Spalte 4 u. 5 beziehen sich auf die freien Basen. 
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daß bei allen Stoffen, welche weder ätherlöslich noch oberflächenaktiv oder 
dissoziiert sind, allein die Molekülgröße für das Permeiervermögen maß- 
gebend ist. 

Wie aber verhalten sich nun die übrigen Stoffe dazu? 

Jene Verbindungen, welchen die Eigenschaft der Ätherlöslichkeit 
bzw. der Oberflächenaktivität zukommt, sind in der Reihenfolge der 
Molekülgrößen stets durch ein positiveres Zeichen vertreten, was also ganz 
allgemein auf größere Durchtrittsfähigkeit hindeutet; die dissoziierten 

„Stoffe besitzen dagegen stets kleinere Moleküle als ihrer Einordnung vom 
Standpunkte der Molekülgröße hier entspricht; sie dringen daher stets 
mehr oder weniger beträchtlich langsamer ein. 

Tafel VII führt uns den Inhalt der Tabelle 6 noch einmal anschaulicher 
vor Augen. Die Darstellung entspricht völlig der in Tafel VI, nur sind hier 
auf der Abszisse die MRp abgetragen. Die ätherunlöslichen, oberflächen- 
inaktiven Anelektrolyte (A) kommen durchweg auf die Kurve selbst 
oder wenigstens in ihre nächste Nähe zu liegen, die ätherlöslichen bzw. 
oberflächenaktiven (O) dagegen alle mehr oder weniger rechts oberhalb 
der Kurve, während sich die Elektrolyte ( x) meist links unterhalb der- 
selben finden. Die Punktlage der Stoffe entspricht damit ganz den Ver- 
mutungen, von welchen wir ausgegangen waren. 

Die bisherigen Untersuchungen konnten jedoch hauptsächlich nur 
zeigen, welche Faktoren überhaupt an den diosmotischen Vorgängen bei 
B. m. beteiligt sind. In welchem Maße sie es sind, darüber können nur 
eingehendere quantitative Untersuchungen Aufschluß geben, welche im 
folgenden, soweit als möglich und notwendig, durchgeführt werden sollen. 


a) Das diosmotische Verhalten der Anelektrolyte. 

Das Verhalten der ätherunlöslichen und oberflächeninaktiven Anelek- 
trolyte ist bereits durch die obigen Ausführungen völlig klargestellt. Wir 
können uns daher mit der bloßen Wiedergabe quantitativer Werte in 
Tabelle 7 begnügen. Die Abhängigkeit der Durchtrittsfähigkeit von der 
Molekülgröße ist so groß, daß es an sich völlig gleichgültig ist, ob wir die 
Stoffe nach ihrem Permeiervermögen oder, wie es hier geschehen ist, 
nach der Molekülgröße anordnen. Die beiden isomeren Alkohole Adonit 
und Arabit wären dann vielleicht mit den isomeren Zuckern Arabinose 
und Xylose zu vertauschen; auch Inosit und Glukose verhalten sich 
etwas anders als die übrigen Substanzen, welche gleichgroße Moleküle be- 
sitzen. Diese Differenzen sind jedoch so geringfügig, daß von einem ab- 
normen Verhalten dieser Stoffe gar nicht die Rede sein kann. 

Schwieriger gestalten sich die Untersuchungen bei den ätherlöslichen 
und oberflächenaktiven Stoffen. Ein Zusammenhang zwischen Molekül- 
größe und Permeiervermögen hatte sich bei ihnen nicht ergeben. Sehen 
wir, ob sich ein solcher zwischen letzterem und den hier vorhandenen 
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Tabelle 7. Permeiervermögen und Molekülgröße bei undissoziierten, nicht 
lipoidlöslichen und nicht oberflächenaktiven Stoffen. 








1 2 3 4 
Stoff Molekülgröße ni u 
a) Mol. Vol. b) Mol. Refr. in GM. 
hu off lors 18,8 3,73 co 1 
= see. ct Se a 59,2 13,67 0,35 0,9996 
fe. ze 65,5 14,40 0,09 0,9983 
D MORE ss hu 68,7 14,87 0,15 0,9993 
5. Thioharnstoff . . . 69,6 + 19,59 0,075 0,998 
6. Methylharnstoff . . 81,2 18,47 0,01 0,985 
7. Dioxyaceton . . . . 93,8 19,12 0,01 0,985 
8. Glycerin . . . . . 87,8 20,63 0,009 0,983 
9: Zastamil .'. . . :. 98,5 21,01 0,007 0,978 
10. Malonamid. . . . . 104,4 22,92 0,007 0,978 
11. Succinamid . . . . 126,4 27,54 0,0015 0,90 
ent ... % 130,2 26,77 0,001 0,85 
OT ln 153,4 31,40 0,00080 | 0,81 
14. Arabinose . . . . . 153,4 31,40 0,00080 | 0,81 
DS ON, 1 160 32,92 0,00085 | 0,82 
We MS kc a 160 32,92 0,00080 | 0,81 
17. Rhamnose. .... 175,4 (+aq) 36,02 (+aq) | 0,00050 0,70 
Tr 178,8 (+2 aq) | 36,86 (+2 aq)| 0,00045 | 0,67 
19. Glakote.. | . : . 183,2 37,54 0,00055 | 0,73 
20. Galaktose . . . . . 183,2 37,54 0,00050 | 0,70 
SS ie 183,2 37,54 0,00050 | 0,70 
2». Frnctons  . . 7% 183,2 37,54 0,00050 0,70 
SB, BE . . . ss s LIEB 37,54 0,00045 | 0,67 
> AA Sid nd 189,2 39,06 0,00055 | 0,73 
7 Ss Ti: 189,2 39,06 0,00055 | 0,73 
26. Saccharose . . . . | 345,6 70,35 0,00020 | 0,25 
D... 345,6 (+aq) 70,35 (+aq) | 0,00020 | 0,25 
=. Lake  . '. Se". 345,6 (+aq) 70,35 (+aq) | 0,00020 | 0,25 
2. Raffinoss .  .'. >. 498,8 (+5aq) | 103,72(+5aq)| 0,00015 | 0 














Eigenschaften quantitativ feststellen läßt, obwohl man aus der Reihen- 
folge der Zeichen in Spalte 4 und 5 der Tabelle 6 zunächst nichts davon 
erkennen kann. 

Es wäre nun ebenso falsch, die quantitativen Untersuchungen allein 
auf die leicht ätherlöslichen bzw. oberflächenaktiven Stoffe zu beschrän- 
ken, als es überflüssig erscheint, sie auf alle Stoffe auszudehnen; es 
kommt vielmehr darauf an, eine größere Anzahl Stoffe, die die uns 
interessierenden Eigenschaften in recht verschiedenem Grade besitzen, ein- 
gehender zu prüfen. Wir erhalten damit ein viel eindrucksvolleres Bild 
von der Wirkungsstärke dieser Faktoren und können ihren Wirkungs- 
bereich rein empirisch genauer abgrenzen. Ich habe mich daher mit der 
Wiedergabe der in der Literatur vorhandenen quantitativen Werte be- 
gnügt. Für die übrigen Stoffe läßt sich dann an Hand der allgemeineren 
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Angaben in Tabelle 6 zeigen, ob sie sich den oben festgestellten Gesetz- 
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mäßigkeiten in gleicher Weise fügen. 


In Tabelle 8 sind zunächst für 31 an B.m. geprüfte Stoffe die Tei- 
lungskoeffizienten Äther/Wasser als Maß ihrer relativen Lipoidlöslich- 
keit angegeben. Die Werte stammen durchweg von BÂRLUND (1929). 





Tabelle 8. Permeiervermögen und Ätherlöslichkeit. 

















1 2 3 4 
Verteilungs- 
Stoff koeff. u MRp 
Äther : Wasser 

1. Triäthyleitrat . . . . . 4,42 0,963 64,73 

2. Athylalkohol . . . .. 1,86 1 12,78 

3. Äthylurethan . . . .. 0,637 0,99 21,13 

4. Trimethylcitrat 0,432 0,70 50,30 

5. Isovaleramid . . . . . 0,170 0,983 28,72 

6. Methylurethan 0,143 0,9975 16,51 

7. a-Monochlorhydrin . . 0,0801 0,993 23,97 

8. Antipyrin . . . . . . . 0,0727 0,94 56,1 

9. Butyramid . . . . . . 0,0580 0,988 24,11 

10. Pinakonhydrat . . . . . 0,0425 0,967 32,96 
11. Monacetin . . . . . . . 0,0411 0,93 29,99 
12. Succinimid . . . . . . 0,0314 0,970 23,37 
13. Diäthylharnstoff . . 0,0185 0,95 32,66 
14. Propionamid . . . . . 0,0131 0,985 19,49 
15. Dimethylharnstoff 0,0116 0,970 23,43 
16. Glykol . . . . . . . . 0,0068 0,9983 14,40 
17. Thioharnstoff . . . . . 0,0063 0,998 19,59 
18. Acetamid . . . . . . . 0,0025 0,9989 14,87 
19. Lactamid . . . . . . . 0,0018 0,978 21,01 
20. Methylharnstoff 0,0012 0,985 18,47 
21. Glycerin ....... 0,0011 | 0,983 20,63 
22. Harnstoff . . . . . . . 0,0005 0,9996 13,67 
23. Malonamid. . . . . . . 0,0003 0,978 22,92 
Bo > tt - 0. + 0,0002 0,57 67,34 
25. Erythrit ....... <0,0001 | 0,85 26,77 
26. Arabinose . . . . . . . <0,0001 0,81 31,40 
217. Glukose . . . . . . . <0,0001 0,73 37,54 
28. Mannit . . . . . . . . <0.0001 0,73 39,06 
29. Maltose . . . . . . . . <0,0001 0,25 70,35 
30. Saccharose . . . . . . <0,0001 0,25 70,35 
31. Lactose . . . . . . . . <0,0001 0,25 70,35 


Da die Stoffe nach abnehmenden Teilungskoeffizienten angeordnet sind, 
finden wir gegen Ende der Reihe etliche, deren Ätherlöslichkeit recht 
gering bzw. praktisch gleich 0 ist. - Es sind dieselben, für welche wir be- 
reits in Tabelle 7 direkte Abhängigkeit des Durchtrittsvermögens von 
der Molekülgröße nachgewiesen hatten. 
eigenschaften ist demnach nur etwa bis zum Dimethylharnstoff zu er- 





Ein Einfluß der Löslichkeits- 
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warten. Aber selbst im ersten Teile dieser Tabelle läßt sich von einem 
Parallelismus zwischen Löslichkeit und Permeierfähigkeit nichts ent- 
decken. Gleich der erste Stoff, das Triäthyleitrat, das doch alle anderen 
an Atherléslichkeit weit übertrifft, permeiert trotzdem schwerer als die 
meisten anderen, bei welchen dieser Faktor überhaupt noch maßgebend 
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Abb. 1a. Permeiervermögen und relative Ätherlöslichkeit. 


sein kann; selbst Propionamid (14) und Dimethylharnstoff (15) dringen 
noch leichter ein. 

In der graphischen Darstellung Abb. la tritt die geringe Bedeutung 
der Löslichkeitseigenschaften noch klarer zutage. In dieser sind fiir sämt- 
liche Stoffe der Tabelle 81 als Ordinate der Permeabilitätsfaktor x und 
als Abszisse der log des Teilungskoeffizienten Äther/Wasser nach Bär- 
LUND abgetragen. 

Nehmen wir einmal an, die Löslichkeitsverhältnisse wären allein maß- 

ı Es wurde nur noch Raffinose zugefügt wegen ihrer besonderen Bedeutung. 
31 





Planta Bd. 12. 











460 S. Schönfelder: 


gebend für den Durchtritt, wie dies vielfach auf Grund anderweitiger 
Versuche mit den gleichen oder ähnlichen Stoffen an anderen Objekten 
behauptet worden ist. Dann müßte man durch die einzelnen Punkte, 
die sich bei dieser Darstellungsweise ergeben, eine Linie legen können, 
die ungefähr bei der ätherunlöslichen, permeierunfähigen Raffinose be- 
ginnt — alle anderen ätherunlöslichen Stoffe müßten ebenfalls an diese 
Stelle zu liegen kommen —, dann allmählich mit zunehmender Äther- 
löslichkeit der Stoffe nach rechts ansteigt, bis schließlich bei entsprechen- 

_ der Stärke dieser Eigenschaft u den Wert für freie Diffusion erreicht hat. 
Die über Trimethyl- und Triäthyleitrat aufwärts führende, gestrichelte 
Linie möge dies ungefähr anzeigen. 

In Wirklichkeit ergibt sich aber statt dessen ein ganz anderes Bild. 
Die Kurve steigt zunächst parallel zur Ordinate in die Höhe; es liegen 
dort auf ihr die ätherunlöslichen Zucker und Alkohole, deren ganz be- 
trächtliche Differenzen im Permeiervermögen eben doch allein von der 
verschiedenen Größe ihrer Moleküle herrühren. Dann aber — erst bei 
u = 0,90 — biegt die Kurve ziemlich unvermittelt um. Ihr weiterer Ver- 
lauf ist indessen schwieriger festzustellen, weil die einzelnen Punkte ziem- 
lich verstreut liegen. Auf jeden Fall muß man sie fast parallel zur Ab- 
szisse, im Bereiche von x = 0,98—1, ziehen. 

Nach diesen Feststellungen könnte man sogar versucht sein, den Lös- 
lichkeitseigenschaften hier überhaupt jede Bedeutung für den Durchtritt 
der Stoffe abzusprechen. Der Umstand, daß die Permeabilitätsbestim- 
mungen in Arternwasser ausgeführt wurden, während die von BARLUND 
bestimmten Teilungskoeffizienten das Verhältnis Äther/Aqua dest. zum 
Ausdruck bringen, kann an dieser Tatsache nichts ändern. Der Salz- 
gehalt des Lösungsmittels ist ja stets der gleiche; er kann daher hier 
höchstens eine geringe, aber in allen Fällen gleiche Verschiebung des 
Lösungsgleichgewichts bedingen (folgt auch aus Untersuchungen von 
Weser 1929). Es variieren hier nur die Anelektrolyte, die trotz ihrer 
verschiedenen Natur von den Elektrolyten in gleicher Weise ausgesalzen 
werden (v. EULER 1917). 

Berechtigter ist der Einwand, welchen man gegen die Verwendung 
der relativen Ätkerlöslichkeit als Maßstab für die Lipoidlislichkeit er- 
heben kann. Unsere Kenntnisse bezüglich der Löslichkeitseigenschaften, 
die den in den Grenzschichten des lebenden Protoplasten möglicherweise 
vorhandenen Lipoiden vielfach zugeschrieben werden, sind leider noch 
immer recht unzureichend. Bereits OVERTON gibt noch einige andere 
Lösungsmittel als Maßstab für die Lipoidlöslichkeit an und hat selbst 
außer der Ätherlöslichkeit noch die Verteilung zwischen Öl und Wasser 
benutzt. Damit können wir hier aber ebensowenig eine bessere Über- 
einstimmung zwischen Permeiervermögen und Löslichkeitseigenschaften 
erreichen als mit dem Nrrenstetnschen Gemisch (1920) von Öl, Ölsäure 
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und Diamylamin, welches bereits COLLANDER (1921) für pflanzliche Ob- 
jekte abgelehnt hat. Auch FLEISCHMANN (1928) vermochte weder mit 
diesem noch mit anderen künstlichen Lipoidgemischen das diosmotische 
Verhalten der von ihm benutzten Stoffe (Kohlehydrate!) zu erklären. Das 
von RUHLAND (1908) verwandte Gemisch von Cholesterin und Terpentin- 
öl ist nur für Farbstoffe in Anwendung gekommen, wobei sich gleichfalls 
keinerlei Zusammenhang zwischen dem Permeiervermögen und den Lös- 
lichkeitseigenschaften derselben ergeben hatte. In neuester Zeit hat 
WaTZADSE (1929) den Versuch gemacht, den Löslichkeitsverhältnissen 
der natürlichen Lipoide dadurch näher zu kommen, daß er für eine ganze 
Reihe der von BÄRLUND verwendeten Stoffe die Verteilungsverhältnisse 
zwischen Wasser und einigen recht verschiedenen Olgemischen! be- 
stimmte. Mit deren Hilfe suchte er dann auch die Unstimmigkeiten, die 
sich bei BÄRLUND zwischen den Permeabilitäts- und Teilungskoeffizien- 
ten ergaben, noch zugunsten der Lipoidtheorie zu erklären. Um nur 
einige Beispiele zu nennen: Das etwas zu rasche Permeieren von Harn- 
stoff, Methylharnstoff und Lactamid in Rhoeo discolor glaubt er auf deren 
Löslichkeit im Öl-Kapronsäure- bzw. Öl-Oleinsäuregemisch zurückführen 
zu können. Zur Erklärung des außergewöhnlich großen Permeier- 
vermögens gerade dieser Stoffe in unserem Falle reicht jedoch der Grad 
dieser Fähigkeiten bei weitem nicht aus; auch müßte dann unter ihnen 
Lactamid am leichtesten eindringen. In diesen sowohl wie in zahlreichen 
anderen Fällen, welche WATZADSE anführt, läßt sich das Verhalten der 
Stoffe viel einfacher aus ihrer Molekülgröße erklären als aus ihren Löslich- 
keitseigenschaften, zumal da sich bei deren Verwertung vielfach wieder- 
um andere, weit schwerwiegendere Differenzen ergeben, für welche man 
dann überhaupt keine Erklärung hat. So sind z. B. die Alkohole unlöslich 
in diesen Gemischen. Man kann also schwerlich eines dieser ,,physio- 
logischeren‘‘ Lösungsmittel als ein besseres Modell für die ,,Lipoidphase** 
des lebenden Protoplasten ansehen, als der meist dazu verwertete Äther 
es darstellt. 

Vielleicht gelingt es, zwischen Oberflächenaktivität und Permeier- 
vermögen engere Beziehungen festzustellen, obwohl dies bei dem Paral- 
lelismus zwischen Ätherlöslichkeit und Oberflächenaktivität kaum zu er- 
warten ist. 

Wir gehen am besten wieder von einer tabellarischen Zusammen- 
stellung aus (Tabelle 9a), in welcher die Stoffe nach zunehmender, rela- 
tiver Oberflächenspannung — bezogen auf diejenige des Wassers gegen 
Luft als Einheit — angeordnet sind, was einer Reihenfolge derselben nach 
abnehmender Oberflächenaktivität entspricht. Soweit es sich um die- 
selben Stoffe wie in der vorigen Tabelle handelt, stammen auch diese 

1 Er verwendete Olivenöl, Gemische von Olivenöl und Kapronsäure, von 


Olivenöl und Oleinsäure, sowie Benzol bzw. C'holesterinbenzol. 
31* 
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Tabelle 9a. Permeiervermögen und Oberflächenaktivität. 



























































1. 2. 2. x 
Rel. Oberflächen- 
spannung 
Stoff [H,0 = ı] “ MR» 
0,1 norm. | 0,5 norm. 

1.} Isobutylalkohol . . . . . . . --- 0,4936 | 0,9995 22,19 

2.| Athylacetat ......... --- 0,5796 | 0,9985 22,14 

3.1 Paraldehyd ......... — 0,5871 | 0,982 32,55 

- 4.| Triäthyleitrat ........ 0,6591 0,963 64,73 
5.| Dimethylharnstoff as. 0,8306 0,970 23,43 

6.| Isovaleramid ........ 0,8605 0,6641 | 0,983 28,72 

7.| Pinakonhydrat. . . . . . . . 0,8642 0,967 32,96 

8. | Trimethyleitrat. . . . . . . . 0,8710 _ 0,70 50,25 

9.| Propylalkohol . . . . . . . . _ 0,7062 | 0,99925 17,52 

10.| Methylacetat . . . . . . . . = 0,7554 | 1 18,03 
11.| Diäthylharnstoff . . . . . . . - 0,7689 | 0,95 32,66 
12.| Äthylurethan . . . . . . . . — 0,8060 | 0,99 21,13 
13.|n-Butyramid . . . . . . . . — 0,8197 | 0,988 24,11 
Te 0,912 0,8342 | 0,94 56,1 
+ + — 0,8382 | 0,93 29,99 
16. | Äthylalkohol . . . . . . . . 0,9687 0,8648 | 1 12,78 
DEE Jung, OS 0,9710 — 0,57 67,34 
18. |a-Monochlorhydrin . . . . . . 0,9804 0,9140 | 0,993 23,97 
19. | Propionamid . . . . . — 0,9215 | 0,985 19,49 
20. | Methylurethan  . . . . . . . 0,9827 0,9296 | 0,9975 16,51 
21. |Succinimid . . . . . . . . . 0,9930 0,9681 | 0,970 23,37 
TR P'S — 0,9709 | 0,978 21,01 
SEA ns 0 ce 5 50 0,9941 0,9734 | 0,9993 14,87 
24. | Athylenglykol . . . . . . . . — 0,9779 | 0,9983 14,40 
25. | Methylharnstoff . . . . . . . _ 0,9826 | 0,985 18,47 
7 2 * 0,9981 0,9935 | 0,983 20,63 
er ue Te 1,0000 1,0000 | 1 3,73 
28. | Malonamid. . . . . . . . . . — 1,0005 | 0,978 22,92 
29. |Thioharnstoff . . . . . . . . “= 1,0007 | 0,998 19,59 
OS ES ee 10.6 — 1,0008 | 0,9996 13,67 
en ete a 2005 Oe _ 1,0028 | 0,85 26,77 
MUR. tt tt tt lt — 1,0035 | 0,81 31,40 
ae FES NUS." 1,000 1,0050 | 0,73 37,54 
24. | Feuctose . .. . . ee eee 1,000 _ 0,70 37,54 
NS EE a Lo -miarieue Sa 1,0005 1,0056 | 0,73 39,06 
Re ae une 4 1,0007 — 0,25 70,35 
SD, gc cs «+ + mie oe 1,0009 - 0,25 70,35 
li, CS oe a es ss 1,0012 — 0,25 70,35 


Werte von BARLUND (1929). Sie sind stalagmometrisch bestimmt, wie 
auch einige weitere Werte, welche-ich der letzten Arbeit COLLANDERS 
(1927) entnommen habe. Aus den Kapillaritätskonstanten, welche So- 
moGyY1(1916) in seinen Oberflächenspannungstabellen? angibt, konnte ich 


1 Somoeyr hat dort sämtliche kapillarimetrischen Bestimmungsergebnisse 


von TRAUBE und seinen Schülern zusammengestellt. Trotz der Verschiedenheit 
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noch für einige andere Stoffe die relative Oberflächenspannung berechnen 
und einfügen. 

Der Parallelismus zwischen Oberflächenaktivität und Ätherlöslich- 
keit kommt nun darin zum Ausdruck, daß sich hier ganz dieselben Stoffe 
als oberflächenaktiv erweisen, die wir in Tabelle 8 als ätherlöslich kennen 
gelernt haben. Eine Ausnahme bildet allein das nicht ätherlösliche Sali- 
cin, welches immerhin eine deutliche Oberflächenaktivität besitzt. Dem- 
entsprechend liegt auch die Grenze, bis zu welcher man einen Einfluß 
dieser Eigenschaft erwarten kann, ungefähr zwischen Suceinimid und 
Lactamid, also etwa an der gleichen Stelle wie hinsichtlich der Äther- 
löslichkeit. Auch Monp u. HOFFMANN (1928) hatten sie an dieser Stelle 
angenommen. Die Reihenfolge der Stoffe ist jedoch ein wenig verschieden 
in den beiden Tabellen. Pinakonhydrat, Dimethyl- und Diäthylharnstoff 
stehen hier an früherer Stelle als in Tabelle 8, dagegen folgen hier Äthyl- 
urethan, besonders aber Äthylalkohol und Methylurethan erst viel später 
als nach Maßgabe ihrer Ätherlöslichkeit. Ein Parallelismus zwischen 
Oberfiächenaktivität und Permeiervermögen läßt sich aber eher noch 
weniger feststellen als zwischen letzterem und der Ätherlöslichkeit in 
Tabelle 8. 

Eine entsprechende graphische Darstellung, welche das noch klarer 
zum Ausdruck bringen würde, läßt sich leider mangels exakter quan- 
titativer Grundlagen nicht geben. Die in Tabelle 9a angeführten Werte 
beziehen sich nur auf eine oder zwei ganz bestimmte Konzentrationen, 
nicht aber auf die von uns in den Permeabilitätsversuchen verwendeten. 
Da sich die Oberflächenspannung mit der Konzentration in schwer fest- 
stellbarer Weise ändert, stellen sich auch einer Berechnung der für uns 
maßgebenden Werte unüberwindliche Schwierigkeiten in den Weg. Im 
allgemeinen dürfte jedoch eine derartige Darstellung ähnlich der in 
Abb. la, vielleicht noch etwas ungünstiger ausfallen. 

Daß die gegenüber Tabelle 8 neu hinzugekommenen Stoffe das Ge- 
samtbild keineswegs zu verändern vermögen, was ja bereits eingangs be- 
hauptet wurde, läßt sich wohl auch aus Tabelle 9a zur Genüge erkennen. 

Auch hier ließen sich, ähnlich wie bei Betrachtung der Ätherlöslich- 
keit, verschiedentlich Bedenken vorbringen, ob wir denn überhaupt 
zwischen dem Permeiervermögen und den hier angegebenen Oberflächen- 
spannungen engere Beziehungen erwarten dürfen. Den Einwand, daß die 
Verwendung von Arternwasser bei unseren Permeabilitätsversuchen 
einen irreführenden Einfluß auf die Adsorptionseigenschaften der ge- 


der Methoden stimmen die daraus berechneten Werte gut überein mit jenen von 
BÄRLUND, wie die Nachprüfung einiger Werte ergab und auch BARLUND (S. 94) 
selbst schon festgestellt hat. Weniger zuverlässig dürften allerdings die ältesten 
Bestimmungen TRAUBES sein, welche deshalb nicht weiter berücksichtigt wurden 
(Anilin z. B.). 
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lösten Stoffe ausgeübt haben könnte, können wir hier aus den gleichen 
3ründen zurückweisen, wie wir das bei Besprechung der Löslichkeits- 
eigenschaften getan haben (siehe S. 460). Dagegen lassen sich andere 
Bedenken nicht so leicht zerstreuen, auf welche Hößer (1914, S. 424) als 
erster hingewiesen hat. Die angeführten relativen Oberflächenspan- 
nungen geben uns nur ein Bild von dem Verhalten der betreffenden Ver- 
bindungen an der Grenze flüssig/gasförmig, während wir es in Wirklich- 
keit mit einer Grenzfläche zwischen zwei flüssigen Phasen, nämlich dem 
-Protoplasten und dem Außenmedium, zu tun haben. 

Während TRAUBE bis 1927 auf dem Standpunkte verharrte, daß man 
die quantitativen Oberflächenspannungswerte direkt auf die der Unter- 
suchung schwerer zugänglichen Verhältnisse an der Grenzfläche flüssig/ 
flüssig übertragen könne, hatten jedoch mehrfache dahin zielende Unter- 
suchungen ergeben, daß im System flüssig/flüssig auch ganz andere Ver- 
hältnisse herrschen können (BRINKMAN u. v. SZENT-GYÖöRGYı 1924, REH- 
BINDER 1927, OKUNEFF 1927). Diesen Widerspruch vermochten erst in 
neuester Zeit REHBINDER und seine Schüler zu beseitigen, indem sie zeig- 
ten, daß selbst bei Vorhandensein verschiedener flüssiger Phasenpaare 
beträchtliche Unterschiede bestehen können, denn es ist durchaus nicht 
gleichgültig, welche Flüssigkeiten aneinander grenzen; ihre gegenseitige 
Löslichkeit sowie ihre Polaritätsunterschiede spielen dabei eine ebenso 
wichtige Rolle wie die Eigenschaften der zu untersuchenden Stoffe selbst. 
Je geringer nämlich die gegenseitige Löslichkeit der beiden Phasen in- 
einander und je größer ihr Polaritätsunterschied ist, um so größer ist 
dann die Grenzflächenspannung, um so geringer demnach die Grenz- 
flächenaktivität eines Stoffes. Man müßte also, um vollkommen zu- 
verlässige Werte zu erhalten, die Messungen an der Grenze wässrige 
Lésung/Protoplasma selbst vornehmen und stößt somit auf die gleichen 
Schwierigkeiten, wie sie sich bei der Bestimmung der Lipoidlöslichkeit in 
den Weg gestellt hatten. 

Wenn K&fZeneckY u. DusskA (1927) nun bei Verwendung von raffi- 
niertem Paraffinöl als ,,Modellsubstanz* für das Protoplasma zu dem 
Ergebnis kamen, daß die Grenzflächenspannung zwar stets kleiner ist 
als die Oberflächenspannung, daß aber die Differenz zwischen den beiden 
Werten durchaus nicht immer konstant ist!, so ist damit noch nicht er- 
wiesen, daß die Oberflächenspannungswerte keinen brauchbaren Maß- 
stab für die Verhältnisse an der Grenzfläche flüssig/flüssig darstellen. 
Diese Erscheinung kann vielmehr in der Unzulänglichkeit des Modells 
begründet sein, denn nach Angabe der Autoren sinkt die Grenzflächen- 
spannung ständig infolge gegenseitiger Löslichkeit der beiden Phasen in- 
einander. Demgegenüber brachte TRAUBE erst in jüngster Zeit nach 


_ 1 Für die drei auch an B. m. geprüften Substanzen Saccharose, Glycerin und 
Athylacetat ist sie allerdings annähernd konstant und beträgt sogar über 50%. 
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Messungen von GUIRINI den Nachweis, „daß für Stoffe, welche in Wasser 
molekulardispers oder teilweise molekulardispers löslich sind, die Grenz: 
flächenspannungen an der Grenze wässrige Lösung/Ölsäure und wässrige 
Lösung/Paraffin den Oberflächenspannungen an der Grenze wässrige 
Lösung/Luft im allgemeinen parallel gehen‘ (TRAUBE, WEBER u. GUIRINI 
1930). In diesem Zusammenhange sei auch noch auf die Ausführungen 
ErriscHs (1927, S. 109) verwiesen, wonach im System flüssig/flüssig im 
Grunde genommen dieselben Beziehungen gelten wie im System flüssig/ 
gasförmig. Auch Erriscu vertritt den Standpunkt, daß man ,,dort, wo 
die gegenseitige Mischbarkeit, d. h. also die Aufeinanderwirkung der 
Molekülarten, sehr gering ist‘, auf Verhältnisse trifft, ‚die denen am 
System flüssig/gasförmig sehr ähnlich sind“. 

Nach diesen Ausführungen erscheint eine Beurteilung der Adsorp- 
tionseigenschaften der verschiedenen Stoffe nach ihrer Oberflächen- 
spannung am ehesten berechtigt, solange wir über keine ganz zuverlässi- 
gen Modellversuche verfügen. Vorläufig sind wir jedoch über die Er- 
scheinungen an den Grenzflächen wohl noch weniger orientiert als über 
die Löslichkeitsverhältnisse. 

Man hat auch mehrfach die Adsorption an festen Adsorbentien wie 
Tierkohle (vgl. WARBURG 1921, FLEISCHMANN 1928, WATZADSE 1929) 
oder Gele (Tomita 1924, TRAUBE u. YUMIKURA 1925, YUMIKURA 1925 
u. a.) zur Beurteilung dieser Fähigkeiten herangezogen, da im System 
flüssig/fest bekanntlich ähnliche Verhältnisse herrschen wie an der Grenz- 
fläche flüssig/flüssig. Allein die Arbeiten FLEISCHMANNs und WATZADSEs 
ermöglichen in unserem Falle einen Vergleich. Die Reihenfolge der Stoffe 
nach ihrer Adsorbierbarkeit ist jedoch grundsätzlich verschieden von der 
nach ihrem Permeiervermögen. Schuld daran können aber keineswegs 
die bei porösen vucr quellenden Adsorbentien auftretenden Kompli- 
kationen (Bildung innerer Oberfläche, Saugkraft der Kapillarporen usw.), 
auf welche besonders ILIIN (1925) aufmerksam gemacht hat (vgl. auch 
Errisch 1927, S. 124, und REHBINDER 1927, S. 20 Anmerk.), tragen, 
sondern allein der Umstand, daß auch zwischen der Adsorbierbarkeit der 
Stoffe im System flüssig/fest und ihrem Permeiervermögen in unserem 
Falle keinerlei Beziehungen bestehen. 


Auch bei gebührender Berücksichtigung der Mangelhaftigkeit dieser 
Grundlagen kommen wir zu dem Schlusse, daß die ätherlöslichen bzw. obei- 
flächenaktiven Stoffe keineswegs nach Maßgabe dieser Eigenschaften ein- 
zudringen vermögen. Wenn nun der Wirkungsgrad dieser Faktoren nicht 
in der Permeierfähigkeit zum Ausdrucke kommt, so gibt es dafür zwei 
Erklärungsmöglichkeiten: entweder spielen diese Faktoren überhaupt 
keine Rolle, oder ihre Wirkung wird durch die eines anderen (einfluß- 
reicheren?) überdeckt. Die auffallend große Durchtrittsfähigkeit fast 
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sämtlicher ätherlöslicher bzw. oberflächenaktiven Stoffe spricht aber zu- 
mindest für eine beschleunigende Wirkung dieser Faktoren und zwingt 
uns geradezu zu der zweiten Annahme. Für die Feststellung jenes Fak- 
tors, welcher als weitere Komponente an dem diosmotischen Gesamt- 
effekt beteiligt ist, bieten die wenigen Ausnahmen hier eine wertvolle 
Handhabe. Sehen wir uns diese in Abb. la etwas genauer an. 

Allein das Trimethylcitrat liegt völlig abseits von den übrigen Stoffen, 

aber immerhin ungefähr so, wie wir es nach alleiniger Maßgabe seiner 
„Löslichkeit bzw. Oberflächenaktivität erwarten müßten, nämlich auf der 
hypothetischen Kurve (— — — — — , die von der permeierunfähigen 
Raffinose zu dem stark ätherlöslichen Triäthyleitrat führt. Auch das 
Salicin zeigt ein ähnliches Verhalten, besonders wenn man seine Ober- 
flächenaktivität in Betracht zieht. Das Triäthyleitrat permeiert eben- 
falls trotz seiner besonderen Eigenschaften noch immer viel schwerer als 
die übrigen, viel weniger ätherlöslichen Stoffe, und sogar Antipyrin und 
Monacetin liegen noch beträchtlich unter der empirisch bestimmten Per- 
meabilitätskurve. 

Für alle diese Stoffe ist aber — mit Ausnahme des zuletzt genannten 
Monacetin — der Besitz sehr großer Moleküle charakteristisch, und dar- 
aus müssen wir schließen, daß die Molekülgröße hier doch noch eine 
Rolle spielt. Es wäre ja auch vollkommen unverständlich, warum diese 
ihre Bedeutung, die wir für das Permeiervermögen der ätherunlöslichen 
Stoffe (siehe den linken Kurvenast!) nachgewiesen hatten, nun ganz 
plötzlich verlieren sollte, sobald nur die Ätherlöslichkeit oder Ober- 
flächenaktivität in Erscheinung tritt. Wir sind daher garnicht dazu 
berechtigt, diesen Faktor einfach außer acht zu lassen, wie wir das 
bisher getan haben. Wohl aber sind wir hier in der Lage, jeweils eine 
dieser beiden Komponenten auszuschalten und somit den Wirkungsbereich 
der einzelnen Faktoren genauer festzustellen und gegenseitig abzugrenzen. 

Die Bedeutung der Molekülgröße für die Durchtrittsfähigkeit tritt so- 
fort deutlich hervor, wenn wir in Abb. la das Permeiervermögen nur 
solcher Stoffe vergleichend betrachten, welche ungeführ gleich ätherlöslich 
oder oberflächenaktiv sind, also jeweils etwa auf die gleiche Ordinate fallen. 
Wir kommen dann zu folgendem Ergebnis: 


Methylurethan (16,51)! > Valeramid (28,72). 

Äthylurethan (21,13) > Trimethyleitrat (50,3). 

Pinakon (32,96) > Antipyrin (56,1) > Monacetin (29,99). 

Glykol (14,40) > Propionamid (19,49) > Dimethylharnstoff (23,43) > Diäthyl- 
harnstoff (32,66). 

Acetamid (14,87) > Lactamid (21,01). ° 

Harnstoff (13,67) > Malonamid (22,92) > Salicin (67,34). 


1 Die in Klammern beigefügten Zahlen geben die Molekularrefraktionen der 
betreffenden Stoffe an. 
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Wie zu erwarten war, liegen auch bei Betrachtung der Oberflächen- 
aktivität (Tabelle9a) die gleichen Ergebnisse vor, die sich durch weitere 
Beispiele hier noch ergänzen ließen: 

Äthylacetat (22,14) > Paraldehyd (32,55); 
Methylacetat (18,03) > Diäthylharnstoff (32,66) usw. 

Wir sehen, daß in allen Fällen, in denen sich dieser Vergleich durch- 
führen läßt — mit Ausnahme eines einzigen: Antipyrin (56,1) => Mon- 
acetin (29,99) — stets das kleinere Molekül enisprechend leichter ein- 
dringt. 

Die Bedeutung der Löslichkeitg- bzw. Adsorptionseigenschaften für das 
Permeiervermögen tritt dagegen zutage, wenn wir den direkten Einfluß 
der Molekülgröße ausschalten, indem wir jeweils nur Stoffe mit gleich- 
großen Molekülen hinsichtlich ihrer Durchtrittsfähigkeit miteinander ver- 
gleichen. In Abb. 1b sind die betreffenden Stoffe durch gerade Linien 
miteinander verbunden worden. 




















| | 


AP ZE : 2 7 a #7 
Jeilungskoeffizient Äther : Wasser —> 
Abb. 1b. Einfluß der Molekülgröße auf die Beziehungen zwischen Permeiervermögen 
und relativer Ätherlöslichkeit. 





Diese Linien zeigen nun einen ganz charakteristischen Verlauf. Ihr 
Ansteigen nach rechts kann nur in Beziehung gebracht werden zu den 
in dieser Richtung zunehmenden Eigenschaften; es besagt uns ganz all- 
gemein, daß von zwei Stoffen, die gleichgroße Moleküle besitzen, der äther- 
löslichere bzw. oberflächenaktivere leichter eindringt. 

Mit der strahlenförmigen Anordnung dieser Linien hat das aber nichts 
zu tun. Diese steht vielmehr in direktem Zusammenhange mit der Mole- 
külgröße, wie sich aus folgender Betrachtung ergibt. Bei den kleinmole- 
kularen und sehr leicht permeierenden Stoffen liegen diese Linien ganz 
oder nahezu parallel zur Abszisse (Harnstoff-Äthylalkohol u. a.). Die 
Löslichkeits- bzw. Adsorptionseigenschaften spielen demnach hier keine 
merkliche Rolle. Je größer aber die Moleküle werden, um so steiler wer- 
den auch diese Linien. Man gewinnt hier den Eindruck, daß Molekülgröße 
und Verteilung bzw. Oberflächenaktivität sich gegenseitig ablösen in ihrer 
Bedeutung für das Permeiervermögen. Während die kleinen Moleküle 
allein zufolge ihrer geringen Größe sehr leicht einzudringen vermögen, 
gewinnen mit zunehmender Molekülgröße die Löslichkeits- bzw. Adsorp- 
tionseigenschaften der Stoffe eine immer größere Bedeutung, bis schließ- 
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lich bei sehr großen Molekülen diese Eigenschaften in erster Linie oder 
sogar ganz allein! den Durchtritt ermöglichen. 

Man könnte hier einwenden, daß der Verlauf dieser Linien in der Dar- 
stellungsweise begründet liege und dieses Ergebnis daher nur vor- 
getäuscht sei. Die Verwendung der u-Werte könnte nun zwar eine ge- 
wisse Verzerrung zur Folge haben, kann aber keineswegs die Gestalt der 
Kurve bestimmen. Daß diese tatsächlich auf Verschiedenheiten im Per- 
meiervermögen beruht, ergibt sich allein schon aus einer vergleichenden 
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Abb. 2. Bedeutung der relativen Löslichkeit für das Permeiervermögen. 


Betrachtung der Grenzkonzentrationen (siehe Tabelle 3 und 4), worauf 
hier aber wohl nicht näher eingegangen zu werden braucht. 

Eine schöne Bestätigung für die oben festgestellten Ergebnisse liefert 
die obige Darstellung (Abb. 2). Hier ist der Versuch gemacht worden, 
das Permeiervermögen nur soweit, als es sich eben nicht aus der Molekiil- 
größe erklären läßt, zu den Löslichkeitseigenschaften in Beziehung zu 
bringen. Zu diesem Zwecke sind auf der Abszisse die Löslichkeitsver- 
hältnisse in gleicher Weise wie in Abb. la angegeben worden, auf der Ordi- 
nate aber nicht die u-Werte, sondern nur deren Abweichungen von 
der Permeabilitätskurve in Tafel VII. Damit ist letztere, welche dort 
die Beziehungen zwischen Molekülgröße und Permeiervermögen zum 
Ausdruck brachte, hier zur Abszisse geworden und derjenige Anteil am 


1 Ein derartiger Fall liegt hier nicht vor, wäre aber ohne weiteres denkbar. 
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Permeiervermögen, welchen die Molekülgröße allein bewirkte, aus- 
geschaltet. 

Zur besseren Veranschaulichung diene die Skizze Abb.3. y gibt hier das 
gesamte Permeiervermögen an, y nur jenen Teil desselben, welcher durch die 
Molekülgröße bedingt ist. Für alle ätherunlöslichen Stoffe (Beispiel A) gilt 
ft = y, womit diese auf die Permeabilitätskurve selbst zu liegen kommen. Bei 
allen ätherlöslichen Stoffen aber (Beispiel B) resultiert y aus y und jenem Ab- 
schnitte u—y, welcher hier auf die Wirksamkeit der Löslichkeitseigenschaften 
zurückgeführt werden soll und daher allein in Abb. 2 aufgetragen worden ist. 


Je größer nun die Ätherlöslichkeit eines Stoffes ist, um so größer 
müßte auch seine Ordinate in Abb: 2 sein. Das trifft nun im allgemeinen 
so genau zu, daß wir durch die einzelnen Punkte eine Kurve legen können, 


wie dies in derartigen Fällen ge- 
bräuchlich ist. Diese verläuft en OM N A=dtherunlisticner Sef 
| ” 
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zunächst auf der Abszisse; hier 3-üherlöslicher 
liegenauf ihr diepraktischäther- 
unlöslichen Stoffe. Dann aber 
beginnt sie — etwa vom Glykol 
und Thioharnstoff an — allmäh- 
lich und schließlich immer stei- 
ler nach rechts anzusteigen. Die 
Regelmäßigkeit ihres Verlaufes 
muß bei der Unsicherheit der 
Grundlagen um so mehr wun- | 
der nehmen und bürgt allein “75 — 
schon dafür, daß hier tatsäch- ‚pp. 3. Erläuternde Skizze zu Abb. 2. (Die 
lich die oben festgestellten Be- Permeabilitätskurve entspricht derjenigen in Tafel VII.) 
ziehungen zwischen Permeiervermögen und Löslichkeitseigenschaften 
bestehen. 

Hatten wir in den früheren Darstellungen die Möglichkeit einer Ver- 
zerrung durch die u-Werte nicht völlig von der Hand weisen können, so 
läßt sich das hier um so besser nachholen. Bei Stoffen, welche das gleiche 
Gesamtpermeiervermögen besitzen — also gleiche Grenzkonzentra- 
tionen und daher gleiche u-Werte — müßte auch die Verzerrung in glei- 
cher Weise zum Ausdrucke kommen. Nun besitzt das ätherlösliche 
Valeramid denselben u-Wert wie das viel kleinere, aber ätherunlösliche 
Glycerin, wie aus ihrer Lage in Tafel VIT ersichtlich war. Ganz das gleiche 
gilt für das ätherlösliche Trimethylcitrat einerseits und die Hexosen 
andererseits. Ein noch eklatanteres Beispiel bietet das stark ätherlösliche 
Triäthylcitrat, welches seinem u-Werte nach zwischen Diäthylharnstof/ 
und Pinakonhydrat fällt. Aus der Lage dieser Stoffe in Abb. 2 ergibt sich 
aber, daß ihr Permeiervermögen hier völlig unabhängig von den u-Werten 
ihren Löslichkeitseigenschaften symbat ist. Ja der Verlauf der Kurve ist 
gerade durch die genannten Stoffe festgelegt. 
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Indessen zeigen bei dieser Betrachtungsweise auch von den hier aufge- 
geführten 31 Stoffen sieben ein recht merkwürdiges, abweichendes Verhal- 
ten; sie sind mit einem einfachen Kreise bezeichnet worden. Von ihnenlie- 
gen drei trotz ihrer großen Ätherlöslichkeit ganz nahe der Abszisse; sie be- 
sitzen jedoch auffallend kleine Moleküle und permeieren demgemäß schon 
äußerst leicht, sodaß ihre große Ätherlöslichkeit dabei garnicht zur Aus- 
wirkung kommen kann. Die beiden anderen weit oberhalb der Kurve 
liegenden Stoffe, Salicin und Antipyrin, zeichnen sich dagegen durch 
“ außergewöhnlich große Moleküle aus, während Diäthylharnstoff und 
Pinakonhydrat sowohl hinsichtlich ihrer Größe als ihrer Lage nach hier 
47 
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Abb. 4. Bedeutung der Molekülgröße für die Löslichkeits- bzw. Adsorptionsvorgänge. 


eine Mittelstellung zwischen den letztgenannten und den auf der Kurve 
liegenden Stoffen einnehmen. Es zeigt sich also auch hier wieder die auf- 
fallende Tatsache, daß die Bedeutung der Ätherlöslichkeit für den Durch- 
tritt auch mit zunehmender Molekülgröße wächst. Der indirekte Einfluß, 
welchen die Molekülgröße somit hier noch auf das Permeiervermögen 
ausübt, steht aber in völligem Gegensatz zu dem direkten, welchen wir in 
der vorliegenden Darstellung ausgeschaltet hatten. Ersterer ist jedoch 
mit den Löslichkeitseigenschaften so eng verknüpft, daß seine Ausschal- 
tung hier nicht möglich erscheint. Ob und inwieweit er an dem Anstieg 
der Kurve selbst mit beteiligt ist, läßt sich durch die vorstehende Darstel- 
lung (Abb. 4) anschaulich vor Augen führen. 

Wie in Abb. 1b, sind auch hier jeweils die Stoffe mit ungefähr gleich- 
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großen Molekülen zur vergleichenden Betrachtung durch gerade Linien 
(— — — —) miteinander verbunden worden. Die Zahlen an deren Ende 
geben die MRp an. Überraschenderweise gehen nun auch diese Linien 
alle strahlenförmig von einem Punkte aus, welcher aber diesmal links 
unten gelegen ist (ätherunlösliche Kohlehydrate). Ihr Anstieg ist umso 
steiler, je größer die auf ihnen gelegenen Moleküle sind. Sogar das Ver- 
halten einiger Stoffe, welches wir oben als abweichend bezeichnen muß- 
ten, findet in dieser Darstellung seine ganz natürliche Erklärung. Nur 
Salicin und Antipyrin fallen auch hier noch erheblich aus dem Rahmen, 
ohne daß sich dafür eine stichhaltige Begründung anführen ließe. Dazu 
käme als weitere Abweichung das Trimethyleitrat, welches im Verhältnis 
zu seiner Größe deutlich zu tief liegt. Bedenkt man jedoch, daß beim 
Übertragen der Abweichungen von der Permeabilitätskurve in Tafel VII 
gerade an dieser Stelle, wo diese Kurve doch verhältnismäßig steil ver- 
läuft, Ungenauigkeiten leichter auftreten können, und daß es schon nach 
seiner Lage in Tafel VI, also nach seinem MV zu urteilen, hier wesentlich 
höher als Diäthylharnstoff und Pinakon liegen müßte, so braucht man 
schließlich in diesem Einzelfalle nach keiner besonderen Erklärung zu 
suchen; umso mehr muß die Genauigkeit, mit welcher sich die übrigen 
Stoffe dieser Anordnung fügen, auffallen. 

Nach diesen Ausführungen kann uns natürlich die in Abb. 2 gegebene 
Kurve keineswegs mehr völlig befriedigen. Da sich aber der soeben er- 
örterte Einfluß der Molekülgröße nicht ausschalten läßt, bleibt nur ein 
Ausweg übrig: Die Bedeutung der Löslichkeitseigenschaften kann nur in 
homologen Reihen klar zum Ausdruck kommen, weil in diesen die Zunahme 
der Molekülgröße in gesetzmäßiger Beziehung zur Änderung der Löslich- 
keitseigenschaften steht (FÜHNER 1924, WINTERSTEIN 1926). 

In Tabelle 9b sind, soweit dies möglich war, für die jeweils zu einer 
homologen Reihe gehörigen Verbindungen ihre Ordinatenlängen aus 
Abb. 3 und 4, d. h. also ihre Ordinatenabweichungen von der Permeabili- 
tätskurve in Tafel VI u. VII angeführt. 

Das Ergebnis entspricht fast ausnahmslos unseren Erwartungen. Es 
beweist die Gültigkeit der TRAUBEschen Kapillarregel vollkommen, nach 
welcher sich die Konzentrationen isokapillarer Lösungen zueinander ver- 
halten wie 1:3 :32:33. An dieser Tatsache ändert sich auch dadurch 
nichts, daß wir als Ordinaten nicht die Grenzkonzentrationen selbst, son- 
dern y (bzw. u—y) aufgetragen haben; letztere sind ja den Grenzkonzen- 
trationen — wenn auch nicht streng mathematisch, so doch wenigstens 
sehr weitgehend — proportional zu setzen, wie sich aus der Berechnungs- 
weise ergibt. 

Ein Versuch, die gleichen Untersuchungen vom Gesichtspunkte der 
Oberflächenaktivität aus zu unternehmen, müßte an dem bereits erwähn- 
ten Mangel geeigneter, quantitativer Grundlagen scheitern. Er erübrigt 
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Tabelle 9b. 

ev uy 

Verbindung in Verbindung in 
Tafel VI |TafelVII Tafel VI |TafelVII 
Acetamid. ...... 0 0 |Athylalkohol . . . . . >0|1>0 
Propionamid . . . . . 0,004 | > 0 | Propylalkohol . . . . | 0,008 | 0,006 
Butyramid . . . . . . 0,055 | 0,050 | [i-Buthylalkohol] . . . |[0,038] [0,036] 
Valeramid . . . . . . 0,119 | 0,119 Methylacetat . . . . . 0,014 | 0,01 
Malonamid . . . . . . 0,022 | 0,026 | Athylacetat. . . . . . 0,047 | 0,035 
Suocinamid. . . . .. 0,01 | 0,018 Emimethylcitrat . . . . | 0,180 | 0,160 
Methylurethan . . . . [0,003 |0,0015| Triäthyleitrat . . . . . 0,644 | 0,632 
Athylurethan . . . .. 0,019 | 0,019 | Dimethylharnstoff. . {0,01 |0,01 
Propylurethan . . . . |0,055 | 0,058 | Diäthylharnstoff. . . . | 0,125 | 0,145 


sich jedoch, wenn man bedenkt, daß zwischen Löslichkeits- und Grenz- 
flächeneigenschaften engere Beziehungen bestehen, welche man erst in 
jüngster Zeit klargelegt hat. Es genügt also für unsere Zwecke der obige 
Nachweis der Gültigkeit der TrauBEschen Regel an Hand der Löslich- 
keitserscheinungen. Doch wird darauf im folgenden Abschnitte zurück- 
zukommen sein. 

Überblicken wir hier noch einmal kurz die Beziehungen, die wir 
zwischen dem Permeiervermögen und den verschiedenen Eigenschaften 
der Anelektrolyte hatten feststellen können, so ergibt sich folgendes: 

Das Permeiervermögen aller ätherunlöslichen, oberflächeninaktiven Stoffe 
richtet sich allein nach der Größe ihrer Moleküle. Auch die ätherlöslichen 

zw. oberflächenaktiven Stoffe dringen hauptsächlich nach Maßgabe dieses 

Faktors ein; ihre Löslichkeits- bzw. Adsorptionseigenschaften können nur 
eine entsprechende Erhöhung der Durchtrittsfähigkeit hervorrufen, welche 
aber um 80 bedeutender ist, je größer die Moleküle sind. 

Ein direkter Parallelismus zwischen Teilungskoeffizienten und erhöhter 
Permeierfähigkeit läßt sich nur innerhalb homologer Reihen nachweisen. 


b) Das diosmotische Verhalten der Elektrolyte. 


R. u. H. hatten die von ihnen geprüften Elektrolyte mit Ausnahme 
der Neutralsalze! mit unter die übrigen organischen Stoffe eingereiht, 





1 Das Verhalten der Salze braucht uns hier nicht weiter zu beschäftigen, denn 
es ist von R. u. H. bereits eingehend untersucht und klargelegt worden. Ihr 
Durchtrittsvermögen ist verhältnismäßig groß, was, wohl mit dem hohen Salz- 
gehalt des umgebenden Mediums in Zusammenhang steht; qualitativ ist es jedoch 
dasselbe wie bei anderen Objekten: Es richtet sich nach der quellungsfördernden 
Wirkung der Salze bzw. ihrer ionen, welche sich demnach auch hier in die lyotro- 
pen Reihen einordnen. Bemerkenswert ist noch die Feststellung, daß die Salze 
toten Fäden gegenüber grundsätzlich dasselbe Verhalten zeigen wie gegenüber 
den lebenden. 
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hatten aber bereits zur Erklärung des abweichenden Verhaltens der 
Aminosäuren auf einen möglichen Einfluß der elektrolytischen Disso- 
ziation hingewiesen. Auch einige weitere, von mir selbst vorgenommene 
Permeabilitätsversuche mit organischen Säuren, Basen und Ampholyten 
führten meist zu Ergebnissen, welche das klare Bild der Beziehungen 
zwischen dem Permeiervermögen und den übrigen physiko-chemischen 
Eigenschaften der Anelektrolyte nur beeinträchtigen konnten. Wenn wir 
nun hier den Elektrolyten eine Sonderstellung einräumen bei der Ent- 
scheidung der Frage, von welchen Faktoren ihr Permeiervermögen ab- 
hängt, so geschieht das nicht unter der Annahme, daß sich dieses grund- 
sätzlich von dem der Anelektrolyte unterscheidet, sondern lediglich des- 
halb, weil sich bei ihnen infolge des Auftretens der elektrolytischen Disso- 
ziation derVorgang des Permeierens noch viel komplizierter abspielen muß. 

Bekanntlich verhalten sich alle Elektrolyte osmotisch mehr oder 
weniger abnorm; sie dringen verhältnismäßig schwer ein. Dabei bestehen 
jedoch auch innerhalb ihres Durchtrittsvermögens ganz beträchtliche 
Unterschiede. Während die schwachen Säuren und Basen (H,COs, 
NH,OH) sehr rasch permeieren, dringen die starken Elektrolyte (HCI, 
NaOH usw.) nur äußerst schwer oder garnicht ein. In dieser Hinsicht 
nehmen die hier untersuchten organischen Säuren und Basen meist eine 
Mittelstellung ein. 

Dieses besondere Verhalten der Elektrolyte ist wohl in erster Linie 
darauf zurückzuführen, daß wir es in ihren Lösungen nicht nur mit Mole- 
külen, sondern auch mit deren Dissoziationsprodukten, den Ionen, zu tun 
haben. Da mit zunehmender Dissoziation auch die Zahl der Teilchen und 
damit der osmotische Wert der Lösungen wächst, können letztere niemals 
isotonisch mit äquimolaren Lösungen von Anelektrolyten, sondern 
müssen stets meh; . ir weniger hypertonisch sein. Vor allen Dingen aber 
haben zahlreiche Untersuchungen gezeigt, daß nur die undissoziierten 
Moleküle zu permeieren vermögen, während das Eindringen der Ionen 
praktisch ganz zu vernachlässigen ist (vgl. RUHLAND 1909, S. 754f.; 
HöBER 1926, S. 458; 1927, S. 463; REICHEL u. SPIRO 1927, S. 528). 

Bereits OVERTON (1896, 1897, 1899) konnte für die Alkaloide und Amine 
nachweisen, daß sie nicht als Ionen, sondern nur als freie Basen eindringen. Zu 
den gleichen Ergebnissen gelangten auch RUHLAND (1914), TRONDLE (1920) u. a. 
In neuester Zeit haben OsTERHOUT (1925) sowie OSTERHOUT u. Dorcas (1925) 
für Säuren — wenigstens für CO, und H,S — den Nachweis erbracht, daß nur ihre 
undissoziierten Moleküle in Valonia permeieren, und für die schwachen Stickstoff- 
basen konnte Powsärvı (1928) in seinen äußerst sorgfältig ausgeführten Versuchen 
an drei verschiedenen pflanzlichen Objekten zeigen, daß die Ionen nicht merklich 
an dem Permeationsvorgange beteiligt sein können. Einige gegenteilige Ergeb- 
nisse (Harvey 1911, BorEscu, zitiert nach Porsärvi, 1919) sind bereits von 
Po1särvi (1. c. S. 10 f.) einer eingehenden Kritik unterzogen und in anderer Weise 
zugunsten seiner Ansicht erklärt worden. Den Widerspruch zahlreicher Ergeb- 
nisse an Blutkörperchen hat ‚Jaco»s (1927) geklärt. 
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Wenn GELLHORN (1929) und KELLER (1928) trotzdem eine gewisse Ionen- 
permeabilität bei Säuren und Basen annehmen und sich dabei auf das Durchtritts- 
vermögen der Salze berufen!, so läßt sich dafür zumindest bis heute noch kein 
Beweis erbringen; im Gegenteil: CooPER, Dorcas u. OSTERHOUT (1928) konnten 
an Valonia feststellen, daß selbst von den starken Elektrolyten, wie die anorga- 
nischen Salze es sind, nur die undissoziierten Moleküle eindringen, welche an der 
Oberfläche des Protoplasten infolge des Zusammentreffens der Ionen gerade ge- 
bildet werden. Auch in unserem Falle braucht die verhältnismäßig hohe Salz- 
durchlässigkeit keineswegs damit im Widerspruch zu stehen, wie Powärvt (I. c. 
8. 15) annimmt. 

Die Unfähigkeit der Ionen, zu permeieren, läßt sich schließlich sehr 
einfach aus der Wirkungsweise des hier neu hinzutretenden Faktors ver- 
ständlich machen. Es handelt sich bei der elektrolytischen Dissoziation 
um einen Vorgang, bei welchem die für den Durchtritt maßgeblichen 
Eigenschaften gleichsam auf die undissoziierten Moleküle beschränkt 
werden. Der dissoziierte Anteil aber büßt fast alle Chancen für den 
Durchtritt ein: Die Ionen sind zwar stets kleiner als die Moleküle, werden 
aber infolge der auftretenden elektrischen Erscheinungen (elektrische 
Ladung, Wasserhülle) am Durchtritt stark gehindert. Die Eigenschaft 
der Oberflächenaktivität geht ihnen dabei ebenso mehr oder weniger ver- 
loren wie die der Lipoidlöslichkeit, da sie an die Wasserphase gebunden 
sind. Der Verteilungssatz von NERNST gilt somit auch nicht streng für 
die Elektrolyte, weil sich diese in den verschiedenen Lösungsmitteln in 
verschiedenem Molekularzustande befinden; er gilt nur für den undisso- 
ziierten Anteil. 

Wir dürfen demnach, wenn wir hier die Ursachen des Permeabilitäts- 
vorganges genauer feststellen wollen, nicht die Gesamtkonzentration, son- 
dern nur die der undissoziierten Moleküle berücksichtigen. Dann aber 
können wir in gleicher Weise vorgehen wie bei den Anelektrolyten. 

Die folgenden Untersuchungen stützen sich nicht auf so genaue quan- 
titative Angaben wie bei den Anelektrolyten. Ihre Beschaffung hätte 
wohl erhebliche Schwierigkeiten bereitet und wäre auch nur dann am 
Platze gewesen, wenn eine erschöpfende Behandlung der Frage nach dem 
Durchtrittsmechanismus der Elektrolyte beabsichtigt gewesen wäre, was 
jedoch durchaus nicht im Sinne dieser Untersuchungen lag. Es kommt 
hier lediglich darauf an, den hauptsächlich von R. u. H. geprüften Elek- 
trolyten anhangsweise die ihnen gebührende Stellung einzuräumen. Zur 
Diskussion stehen ja eigentlich auch nur eine Reihe von Einzelergebnissen 
und zwar mit Stoffen, die sich sowohl hinsichtlich ihres Permeierver- 
mögens als auch in anderen Eigenschaften (Dissoziation, Löslichkeit, 


1 Die geringe Menge eindringender Ionen könnte auch durch Bildung von 
Ionenpaaren mit einem anderen als dem gebotenen Partner zustandekommen. 
Derartige Vorgänge sind streng genommen nicht mehr den Permeabilitätserschei- 
nungen zuzurechnen, sondern vielmehr als Tonenaustausch zu bezeichnen. Dop- 
pelter Jonenaustausch nach RuHLAND. 
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Molekülgröße usw.) ganz wesentlich voneinander unterscheiden. Man 
kann daher mit allgemeineren Angaben bezüglich des Dissoziationsver- 
haltens auskommen und die Bedeutung der verschiedenen Eigenschaften 
dementsprechend abschätzen. 


Einen Anhaltspunkt für die Beurteilung des Dissoziationsgrades bietet die 
Dissoziationskonstante, welche für jeden Stoff charakteristisch ist und allgemein 
als Maß der Stärke eines Elektrolyten dient. 

Zur näheren Bestimmung des wirklich vorhandenen Dissoziationsgrades in 
den jeweiligen Versuchslösungen muß man dann noch einige diesen Zustand be- 
dingende Faktoren berücksichtigen; das sind hier vor allen Dingen die jeweilige 
Konzentration und das Lösungsmittel. Die molare Konzentration der Versuchs- 
lösungen ist genau bekannt; ihr Einfluß geht bekanntlich dahin, daß mit zuneh- 
mender Verdünnung auch die Dissoziation zunimmt; er läßt sich also hinreichend 
genau berücksichtigen. Weniger übersichtlich erscheint zunächst der Einfluß 
des Lösungsmittels. 

Über die Zusammensetzung sowie über das sonstige Verhalten des Artern- 
wassers ist bereits S. 423 ff. einiges gesagt worden. Entsprechend seiner schwach 
alkalischen Reaktion könnte man nun eine Verschiebung des Reaktionsgleich- 
gewichts in den einzelnen Versuchslösungen erwarten, was wiederum zur Folge 
haben würde, daß die Dissoziation der Elektrolyte auf der sauren Seite gefördert, 
auf der basischen dagegen zurückgedrängt würde. Das aber wäre gleichbedeutend 
mit einer Erleichterung des Durchtritts für Basen bzw. einer Erschwerung des- 
selben für Säuren, denn es ist ja schon mehrfach der Nachweis erbracht worden, 
daß die Aufnahme von Säuren durch die Anwesenheit von [H:], die der Basen 
dagegen durch die [OH’] gefördert wird. (Vgl. CoLLANDER 1921, S. 392 und BETHE 
1922.) Einige p,-Messungen, die mit den Versuchslösungen gerade der stärksten 
hier geprüften Elektrolyte angestellt worden waren, ergaben jedoch nur geringe 
Abweichungen von dem p, des reinen Lösungsmittels — Chinasäure pg = 7,41, 
Glutaminsäure py = 7,56 gegenüber dem p, des Arternwassers = 7,57 —, sodaß 
eine Verschiebung der Reaktion und damit eine Änderung des Dissoziations- 
grades durch das Lösungsmittel hier ausgeschlossen erscheint. 


Es genügt also für die folgenden Untersuchungen vollkommen, wenn 
in Tabelle 10 (a—c) die Dissoziationskonstanten (Spalte 4) und die Grenz- 
konzentrationen (Spalte 3) zur Beurteilung des Dissoziationsgrades an- 
geführt sind. 

Die Dissoziationskonstanten entstammen größtenteils den Tabellen 
von LANDOLT-BORNSTEIN (1923 und 1927). Die Werte für die Alkaloid- 
basen sind der Zusammenstellung bei KOLTHOFF (1926) entnommen, 
während die Angaben für Wasser von MICHAELIS u. RONA (1913), die für 
Glucosamin von PowARvi (1928) stammen. Für die Ampholyte wurden 
den gewöhnlichen Werten noch die von BJERRUM (1923) berechneten in 
Klammer beigefügt. Alle Werte wurden, soweit noch nicht vorhanden in 
der Literatur, in die reine Exponentialform gebracht. 


1 Der von Koutuorr (1926) angegebene Exponentialwert für Veratrin 8,15 
beruht wohl auf einem Druckfehler, denn die Nachrechnung ergab Übereinstim- 
mung mit dem von PowArvi angeführten Werte 5,15, welchen ich auch später 
in der früheren Arbeit von Kor.rHorr (1925) fand. 
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Die allgemeinen Angaben hinsichtlich der verschiedenen Eigenschaf- 
ten der Elektrolyte sind der Tabelle 6 entnommen. Nur bei den Alkaloid- 
basen war eine feinere Abstufung der Löslichkeitseigenschaften mit Hilfe 
quantitativer Angaben nach Kotruorr (1925) erforderlich. 

Im übrigen erweist sich eine getrennte Betrachtung der Säuren, Basen 
und Ampholyte aus Gründen der Übersichtlichkeit als notwendig. In 
allen drei Tabellen (10 a—c) sind die Stoffe nach ihrem Permeierver- 
mögen, also nach dem Permeabilitätsfaktor y in Spalte 2, bzw. der Grenz- 
konzentration in Spalte 3 angeordnet. Da bekanntlich auch zwischen den 
Leitern und Nichtleitern keine scharfe Grenze besteht, sondern ein ganz 
allmählicher Übergang (MicHAELIs u. Rona 1913), müssen wir selbst erst 
feststellen, von welchem Dissoziationsgrade an sich ein Einfluß auf das 
Permeiervermögen geltend macht. Es sind daher auch einige ,,Nicht- 
leiter‘‘ mit angeführt worden, deren Dissoziationskonstanten uns zugleich 
einen Begriff von der Größenordnung dieser Werte geben sollen. 


Säuren. 

Tabelle 10a enthält Angaben über einige „Säuren“ von recht ver- 
schiedener Stärke. Die Dissoziationskonstanten der Zucker und höheren 
Alkohole sind nur wenig größer als die des Wassers. Diese Stoffe gelten 
im allgemeinen auch als neutral und indifferent (TOLLENS 1914) und 
haben sich auch hier als völlig normale, allein ihrer Molekülgröße gemäß 
eindringende Nichtelektrolyte erwiesen. Jedenfalls läßt sich ein Unter- 
schied im Permeiervermögen im Sinne der Angaben von MıcHaeris (1913 
und 1914), wonach die Dissoziationskonstante mit der Zunahme der OH- 
Gruppen wächst und die Zucker somit durchweg stärkere Säuren dar- 
stellen als die zugehörigen Alkohole, nicht nachweisen!. Es konnte daher 
die Anführung der einzelnen Dissoziationskonstanten hier unterbleiben 
mit dem Hinweis auf die Angaben bei MICHAELIS u. RONA (1913) und 
MIcHAELIs (1914). 

Die beiden folgenden Stoffe, Succinimid und Resorein, sind schon 
wesentlich stärker dissoziiert. Ob dies aber schon genügt, um eine merk- 
licheHemmung des Durchtritts hervorzurufen, entzieht sich leider unserer 
Beurteilung, da die gleichzeitig und entgegengesetzt wirkenden Lés- 
lichkeits- oder Adsorptionseigenschaften diesen Einfluß wieder wett- 
machen können. In Tafel VI und VII finden wir die beiden Stoffe genau auf 
der Permeabilitätskurve wieder, so daß sie also anscheinend ganz ihrer 
Molekülgröße entsprechend eindringen. Dagegen liegen Phloroglucin und 
Orcin schon deutlich rechts oberhalb der Kurve. Ihre Dissoziationskon- 


1 Wenn hier Arabinose das gleiche Permeiervermögen besitzt wie Arabit, 
ferner Dulcit und Mannit ebensogut eintreten wie Glukose, aber leichter als Man- 
nose, 80 handelt es sich dabei nur um Streuungen, die noch innerhalb der Fehler- 
grenze liegen und keinerlei Schlußfolgerungen zulassen. 
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stante ist leider nicht be- 
kannt, dürfte aber wenig von 
der des verwandten Resorein 
abweichen. Beide Stoffe per- 
meieren trotz ihrer größeren 
Moleküle ebensogut wie das 
Resorcin, was sich wohl mit 
ihrer größeren Ätherlöslich- 
keit in Einklang bringen 
läßt. 

Bei der einzigen hier ver- 
tretenen stärkeren Säure, der 
Chinasäure,tritt uns diehem- 
mende Wirkung der Dissozia- 
tion gleich in extremem Aus- 
maße entgegen. Diese per- 
meiert nämlich trotz ihrer 
geringen Molekülgröße über- 
haupt nicht mehr. Nicht al- 
lein das: Ihre Grenzkonzen- 
tration liegt weit unter der 
der nicht mehr eindringen- 
den Raffinose, was im Grunde 
genommen gar nicht mebr 
môglich wäre, wenn es sich 
wirklich nur um eine rein 
molekulare Lösung handelte. 
Auffallenderweise ist nun die 
(irenzkonzentration der Chi- 
nasäure ungefähr gerade halb 
so hoch wie die der Raffinose. 
Zur Erklärung dieses Sach- 
verhaltes bleibt allein die An- 
nahme übrig, daß die einba- 
sische Chinasäure praktisch 
völlig dissoziiert ist und somit 
infolge der doppelten Zahl 
der Teilchen den gleichen 
osmotischen Effekt erzielen 
kann wie die Raffinosegrenz- 
lösung. Natürlich gilt dies 
nur unter der Voraussetzung, 
daß die Ionen selbst nicht 


Tabelle 10a. Säuren. 
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permeieren können, was wiederum dadurch im höchsten Grade wahr- 
scheinlich gemacht wird. 
Basen. 

Auch in Tabelle 10b stehen am Anfang einige äußerst schwach disso- 
ziierte Substanzen (Harnstoff und Acetamid) als Vergleichsstoffe. Beim 
Anilin läßt sich ebensowenig wie oben beim Suceinimid und Resorein ein 
Einfluß der Dissoziation einwandfrei feststellen. Es permeiert gemäß 
seiner Molekülgröße, wenn man das Molekularvolumen als Maß dafür zu- 
grunde legt (siehe Tafel VI); unter Berücksichtigung der MRD dagegen 
(Tafel VII) dringt es eher zu rasch ein, was sich aber wiederum auf seine 
Löslichkeits- bzw. Adsorptionseigenschaften zurückführen ließe. Ein Ein- 
fluß der elektrolytischen Dissoziation scheint jedoch gar nicht zu be- 
stehen, weil selbst das Glukosamin, welches beträchtlich stärker disso- 
ziiert, dabei aber weder ätherlöslich noch oberflächenaktiv ist, allein 
nach Maßgabe seiner Molekülgröße permeiert. Es ordnet sich aber nur 
dann unter die ätherunlöslichen Nichtleiter ein, wenn man das HCl nicht 
mit in die Größe des Moleküls einberechnet. Das gleiche gilt auch für die 
nun folgenden Alkaloide. Andernfalls müßte man in Tafel VI und VII dureh 
alle diesen Stoffen entsprechenden Punkte eine besondere Kurve legen, 
welche dann parallel zur ‚Nichtleiter‘‘-Kurve etwas weiter rechts verliefe. 

Das Durchtrittsvermögen der Alkaloide steht zunächst in gar keinem 
Verhältnis zu ihren sonstigen Eigenschaften. So sind die Dissoziations- 
konstanten der freien Basen zum Teil so groß und die ermittelten Grenz- 
konzentrationen ihrer Salze immerhin so niedrig, daß man bei ihnen prak- 
tisch völlige Dissoziation und dementsprechend geringe Durchtrittsfähig- 
keit anzunehmen geneigt sein könnte. Die undissoziierten Basenmoleküle 
dagegen müßten gemäß ihrer Eigenschaften ein außergewöhnlich großes 
Permeiervermögen besitzen. Po1sArvi hat z. B. die relative Ätherlöslich- 
keit der freien Base des Cocain und Veratrin zu > 12 bestimmt. Das 
übertrifft selbst den Teilungskoeffizienten des ätherlöslichsten Anelektro- 
lyten, Triäthyleitrat (4,42), um mehr als das Doppelte. Auch die Ober- 
flächenaktivität dieser Stoffe bewegt sich in diesen Grenzen. 

Außer freier Base und den elektrolytischen Dissoziationsprodukten 
derselben können aber in den benutzten Lösungen noch Alkaloid-H'- und 
Cl’-Ionen sowie bestimmte Mengen undissoziierter Alkaloidsalzmoleküle 
vorhanden sein. Zur Abschätzung der Mengenverhältnisse dieser ver- 
schiedenen Bestandteile sind nun einige Anhaltspunkte gegeben. Von 
den Alkaloidsalzen ist allgemein bekannt, daß sie in wässriger Lösung nur 
sehr wenig hydrolytisch gespalten sind (vgl. dazu die Berechnungen von 
RUBHLAND [1914])!. Das hier verwendete Arternwasser müßte zwar nach 
TRAUBE u. ONODERA (1914) zufolge seiner schwach alkalischen Reaktion 


1 Vgl. MıcHAELIS u. DERNRY (1922), Mayepa (1928). Nach TRAUBE u. ONo- 
DERA (1914) erfährt die Oberflächenspannung durch Auflösung von Alkaloid- 
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diese Spaltung und damit das Freiwerden der Base fördern. Nun ist aber 
der Hydrolysegrad eine Funktion des p,, wie MAYEDA (1928) experi- 
mentell nachgewiesen hat, und unabhängig von der Salzkonzentration, 
wohl aber abhängig von der Dissoziationskonstanten. Da auch durch die 
Alkaloidsalze im Arternwasser keine wesentliche Änderung des p, ein- 
getreten sein dürfte, können wir demnach keine größere hydrolytische 
Spaltung annehmen als in gewöhnlichen wässrigen Lösungen. Ganz im 
Gegenteil; das Arternwasser wird hier zufolge seines hohen NaCl-Gehaltes 
nur eine Zurückdrängung der Hydrolyse bewirken, denn wie bei allen 
Säuren und Basen in Gegenwart ihrer Salze, muß auch hier das reichlich 
vorhandene Cl’ die Dissoziation der hydrolytisch abgespaltenen HCl noch 
zurückdrängen. Rückwirkend wird davon aber auch der Hydrolysegrad 
betroffen, so daß das gesamte Reaktionsgleichgewicht weiterhin zu- 
gunsten des hydrolytisch nicht gespaltenen Alkaloidsalzes und seiner 
Dissoziationsbestandteile verschoben wird. Wir sehen also, daß auch in 
unserem Falle die hydrolytische Spaltung ohne Belang für das Permeier- 
vermögen der Alkaloide ist, wie ja bereits R. u. H. hervorgehoben hatten. 

Wie lassen sich nun unsere praktischen Ergebnisse mit den theore- 
tischen Anschauungen in Einklang bringen? 

Wir hatten gesehen, daß die Alkaloidsalze, genau wie das Glukos- 
amin, nur dann entsprechend ihrer Molekülgröße eindringen, wenn man 
das HCl nicht mit einberechnet. Die Grenzkonzentration des Veratrin 
stimmt dann genau mit der der Raffinose und anderer permeierunfähiger 
Stoffe überein. Das besagt, daß von den elektrolytischen Dissoziations- 
produkten Alkaloid-H' und Cl’ nur die Alkaloidsalzkationen osmotisch 
wirksam sein können, denn sonst müßte die Grenzkonzentration niedriger 
ausfallen, wie wir das bei der Chinasäure gesehen haben und auch im 
folgenden Abschnitte bei den Aminosäuren wiederfinden werden. Nun 
ist Cl’ im Arternwasser und damit auch an und in der Oberfläche des 
Protoplasten reichlich vorhanden. Es kann auf dem Wege doppelten 
lonenaustausches (RUHLAND 1909) jederzeit schnell passieren, so daß ex 
osmotisch unwirksam wird, wirksam dagegen nur die Kationen des Alka- 
loidsalzes bleiben, und zwar abnehmend mit ihrer steigenden Durchtritts- 
fähigkeit. 

Da die molare Grenzkonzentration des nicht permeierenden Veratrin- 
hydrochlorids die gleiche ist wie bei dem Anelektrolyten Raffinose, würde 
das also besagen, daß nach Aufnahme von Cl’ nur noch die Kationen des 
praktisch vollkommen dissoziierten Salzes osmotisch wirksam sind. 

Beim Coniin und dem Glukosamin liegen im Grunde genommen ganz 


salzen nur eine ganz geringe Verminderung, durch Lösung der freien Base aber oft 
eine sehr bedeutende! Vgl. auch BERCZELLER u. SEINER (1917), welche für Cocain- 
HCl ebenfalls eine nur etwas kleinere Oberflächenspannung als die des Wasse rs 
angeben. 
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die gleichen Verhältnisse vor. Beide dringen nur ein, weil ihre Salz- 
kationen wesentlich kleiner sind als die des Veratrin. Wenn sich bei den 
übrigen vier Alkaloiden das Durchtrittsvermögen nicht ganz nach der 
Molekülgröße richtet, so ließe sich das vielleicht zu den kleineren Disso- 
ziationskonstanten, welche gerade diese Stoffe besitzen, in Beziehung 
bringen, denn eine ganz geringe Menge freier Base könnte bereits diese 
schwache Zunahme des Durchtrittsvermögens zur Folge haben. 

Der von R. u. H. geprüfte Triphenylmethanfarbstoff Ketonblau ist in 
Tabelle 10b nicht mit aufgeführt worden, da seine Eigenschaften mit Aus- 
nahme der Molekülgröße nicht näher bekannt sind. Er erwies sich jedoch 
als ebenso permeierunfähig wie Raffinose und Veratrin. Da er gleichfalls 
als Chlorhydrat zur Untersuchung verwendet worden war, gelten die 
obigen Ausführungen bezüglich des Veratrin auch für ihn voll und ganz. 
Zur Erklärung seines Verhaltens hatten bereits R. u. H. (S. 72) die Mög- 
lichkeit erwähnt, daß die elektrolytische Dissoziation durch das NaCl des 
Arternwassers zurückgedrängt sein könnte. Dies dürfte aber nur für den 
Fall zutreffen, daß es sich um eine besonders schwache Base handelt. 


Ampholyte. 

Für die in Tabelle 10c aufgeführten aliphatischen Aminosäuren ge- 
staltet sich die Untersuchung insofern einfacher, als die Eigenschaften 
der Ätherlöslichkeit und der Oberflächenaktivität hier gar nicht vertreten 
sind, denn die geringe Ätherlöslichkeit der Asparaginsäure kann, wie wir 
sehen werden, praktisch überhaupt nicht zur Geltung kommen. Es muß 
sich demnach das diosmotische Verhalten der Aminosäuren allein aus der 
Molekülgröße unter entsprechender Berücksichtigung des jeweiligen Disso- 
ziationsgrades erklären lassen. 

In Tafel VII, weiche den Zusammenhang zwischen Permeiervermögen 
und Molekülgröße zum Ausdrucke brachte, war durch diese Ampholyte 
eine eigene (gestrichelte) Kurve gelegt worden, aus deren Verhalten sich 
immerhin einiges entnehmen läßt. So besagt ihre Lage links unterhalb 
der Normalkurve, daß die aliphatischen Aminosäuren tatsächlich durch- 
weg schwerer permeieren als es der Größe ihrer Moleküle entspricht. Daß 
sie dies nicht alle in gleichem Grade tun, ergibt sich schon allein aus dem 
verschiedenen Verlauf der beiden Kurven: Diejenige der Aminosäuren ist 
nicht S-förmig, dafür aber stärker gekrümmt und verläuft daher steiler; 
sie nähert sich mit ihrem Scheitel, an welchem das Halbamid Asparagin 
liegt, stark der Normalkurve, biegt dann aber bald wieder um und führt 
ungefähr parallel zur Ordinate auf die Abszisse. 

Wenn wir nun annehmen, daß auch diese Stoffe nur in nichtdisso- 
ziiertem Zustande und entsprechend ihrer Molekülgröße eindringen, so 
muß ihr verschiedener Abstand von der Normalkurve, d. h. also ihr ab- 
weichendes Verhalten irgendwie mit ihrem Dissoziationsgrad in ursäch- 





u 
= 
T 
— 
= 
— 
a 
‘© 
2 
a 


(+) 


v9'0r 
LVL 


LS'TE 

so 
LS‘ 
90°6% 
10°13 
6£'ol 


| 
| 


L061 ZLINVY 
9061 Naanary ‘n 
L061 HOFTATEHNIM 


8061 PaaanıoH 
L061 ZLINVY 
1061 HOMIS'TÆHENI M 
9061 NIANA'T 

1061 £ 
1061 Ho@IaTaysıM 


los:s-OI] se-rr-OL 


los:r-OL] 3611-01 


= ss-rr-Ol 
loe:s-OT] set1t-Ol 
Cors-O1] »o:1r-OL 
[eos-OT] setr-01 
Cers-O1] ss11-0T 
Cous-OT] 2911-01 


[re:3-01] ov-s-O1 
[eee-O1] 13-01 
[ge:r-O1] ze-e-O1 


_ eu#-0T 
[ros-O1) 09:8-0I 
Cos:s-OT] o2-6-OT 
[so:3-01] 88-01 
[s0:8-O1] 32:6-O0T 
Cecs-O1] 26-01 


G3 
ga 
& 


ga 
98 
ga 
sa 
Cd 


ga 


98000°0 


| 0000'0 > 


#0000°0 
01000°0 
23000°0 
£8000°0 
2100°0 
200°0 


"U9IQY93 AjjaqLu,L 19891p apuq 
SUY YONIoyoIs Iaqw SJanp 'nwuod sodıusmn qjuysap 4st JIOM JOG ‘JUU „uapnıodıoaley ‚uodunyoruyf‘ uspgg uspusgqaj usp uv ‘(msn 
ISOUTFJVY ‘U119819 À ) UFR] 975048 1918NHI[OWUIOY UOIYBIJUIZUONZUSIF) 19P I9FUN YORslorp Yoou 21P ‘USUOIFBIJUIZUOY ur‘ agoIp Youuom 
“(69'S ‘9Z61) ‘H an ‘AY UOA oquêuy uourowoîge soul juiweJsquo uoryequazuoyzuan) Yıynzodur ounesutSviedsy In} IT ı 


Lg'0 


| 


"utsoaÄ], 
Is 7 
ns “1 


‚sınvsudeıedsy 
"Sangsurmejnfn) 


utuejefkuayg 
* * * gtonery 
* ‘ uBvaudsy 
7 7° uruury 
oxogdig 











agQus 
“104 
“9K 





1oyny 





yosrsuq 








Janus 





do 
‘L 


‘AD u 
uopus} 
-U9ZUONZUIIE) 














‘aphpoydwy ‘001 Tea 








Weitere Untersuchungen über die Permeabilität von Beggiatoa mirabilis. 483 


lichen Zusammenhang gebracht werden können. Dieser kann auf ba- 
sischer Seite nicht von Bedeutung sein, denn die Konstanten sind alle 
gleich und dabei so niedrig, daß wir mit ihrer Hilfe keinesfalls die Ab- 
weichungen, noch viel weniger die Verschiedenheit derselben erklären 
können. Die in Klammern angeführten, von BJERRUM stammenden Kon- 
stanten! weisen dagegen auf basischer wie auf sauerer Seite sehr hohe 
Werte auf, die aber ebenfalls eine entsprechende Abstufung vermissen 
lassen. Allein die gewöhnlichen Säurekonstanten zeigen beträchtliche 
graduelle Unterschiede, welche der Abnahme des Permeiervermögens 
symbat sind, zumal wenn man die Höhe der Grenzkonzentrationen dabei 
entsprechend berücksichtigt. Bei den am Anfang der Reihe stehenden 
Verbindungen müssen wir auf einen geringen, aber wenig verschiedenen 
Dissoziationsgrad schließen; ihr Permeiervermögen hat daher nur ver- 
hältnismäßig wenig abgenommen und richtet sich noch deutlich nach der 
Molekülgröße. Sobald sich jedoch stärkere Zunahme der Dissoziation 
zeigt, hat jene jegliche Bedeutung verloren, wie sich aus der Reihenfolge 
der betreffenden Werte ergibt. Bereits beim Phenylalanin finden wir eine 
Grenzkonzentration, welche unter der der nicht mehr eindringenden 
Raffinose liegt. Praktisch vollständige Dissoziation ist jedoch hier noch 
nicht eingetreten, wie sich aus der Höhe der Grenzkonzentration er- 
kennen läßt; sie ist erst bei den beiden folgenden Stoffen zu erwarten, 
deren Säurekonstanten noch wesentlich kleiner sind. In der Tat besitzen 
sowohl die Glutaminsäure als auch die von R. u. H. geprüfte Asparagin- 
säure eine Grenzkonzentration, welche unter Berücksichtigung der Fehler- 
grenze etwa 1/, von der der Raffinose beträgt. Da es sich um zwei ba- 
sische Mono-Aminosäuren handelt, welche demnach bei der Dissoziation 
in vier Teile aufgespalten werden, ist auch für diese Stoffe der Beweis er- 
bracht, daß sie praktisch vollständig dissoziiert sind, und daß ihre Disso- 
ziationsprodukte überhaupt nicht einzudringen vermögen. 

Für das abweichende Verhalten des aromatischen Tyrosin, welches 
etwa seiner Molekülgröße entsprechend permeiert, und des hetero- 
cyklischen Tryptophan, welches sogar noch etwas rascher einzudringen 
vermag, läßt sich eine Erklärung nicht so leicht geben, zumal da die 
physikalisch-chemischen Eigenschaften dieser Stoffe wenig bekannt sind. 
BJERRUM weist zwar darauf hin, daß die Lösungen der aromatischen 
Aminosäuren im Gegensatz zu denen der aliphatischen außer Zwitter- 
ionen auch ungeladene Moleküle (10—90%) enthalten, welchen somit der 
Durchtritt ohne weiteres möglich wäre. Diese Deutung hat jedoch des- 


1 BJERRUM (1923/24) betrachtet die amphoteren Elektrolyte als innere Sulze; 
danach ist der nicht dissoziierte Anteil der gelösten Substanzen nicht als unge- 
ladenes Molekül NH, -R-COOH, sondern als ,,Zwitterion‘ +NH,-R-COO- vor- 
handen. Die alten Dissoziationskonstanten werden damit zu bioßen Hydrolyse- 
konstanten, aus welchen sich die neuen Dissoziationskonstanten berechnen lassen. 
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halb geringe Wahrscheinlichkeit, weil sich bei den aliphatischen Amino- 
säuren keine Wirkung der BJerkumschen Zwitterionen gezeigt hat. Eine 
andere Erklärung läßt sich zur Zeit dafür überhaupt nicht geben. 


Die soeben durchgeführten Untersuchungen bezüglich der Durch- 
trittsfähigkeit der Elektrolyte bestätigen somit die eingangs erwähnte 
Annahme, daß sich dieser Vorgang grundsätzlich in gleicher Weise vollzieht 
wie bei den Anelektrolyten: Es bestehen ganz die gleichen Beziehungen 
zwischen Permeiervermögen und physikalisch-chemischen Eigenschaften der 
Stoffe, wenn man nur die durch den Vorgang der elektrolytischen Dissoziu- 
tion geschaffenen, besonderen Verhältnisse entsprechend berücksichtigt. Die 
Durchtrittsfähigkeit ist also in erster Linie von der Größe der undisso- 
ziierten Moleküle abhängig, kann aber bei gleichzeitigem Vorhandensein 
der Ätherlöslichkeit bzw. Oberflächenaktivität eine Erhöhung erfahren. 


B. Der Vorgang des Stoffdurchtritt bei Beggiatoa mirabilis im Hinblick 
auf die Permeabilitätstheorien. 

Die im vorigen Abschnitte festgestellten Beziehungen zwischen dem 
Permeiervermögen und den Eigenschaften der Stoffe lassen nun gewisse 
Schlüsse zu auf den Weg und den Mechanismus des Permeationsvorganges ; 
zugleich gestatten sie uns, ein Bild von den Strukturverhältnissen der 
diosmotisch maßgebenden Plasmagrenzschichten zu entwerfen und zu 
den Permeabilitätstheorien kritisch Stellung zu nehmen. 

Die Tatsache, daß eine große Anzahl von Stoffen, die sich den Be- 
standteilen der Plasmamembran gegenüber völlig indifferent verhalten, 
hier überhaupt einzudringen vermag, und daß sich ihr Permeiervermögen 
dabei ganz eindeutig nach der Größe ihrer Moleküle richtet, zwingt gerade- 
zu zur Annahme der Erklärung, welche R. u. H. bereits auf Grund der 
Ultrafiltertheorie RuHLANDs gegeben haben: Die Stoffe nehmen ihren Wey 
durch die zwischen den einzelnen Kolloid partikeln der Membran befindlichen 
Interstitien. 

Daß es sich dabei weder um einen Vorgang handeln kann, der sich 
allein in der Zellmembran abspielt, noch um freie Diffusion, ist bereits 
a. à. 0. klargelegt worden (siehe R. u. H. 1925, S. 74, COLLANDER 1926, 
S. 30 und 1927 u. a.). Ich möchte nur noch in Tabelle 11 den Vergleich 
zwischen den Permeabilitätskoeffizienten und den von JELLINEK (1928, 
S. 847) angeführten Koeffizienten für freie Diffusion beifügen als weiteren 
Beweis dafür, daß ihre Änderungen nur in gleicher Richtung, keineswegs 
in gleicher Stärke erfolgen. 

Dagegen ist das Vorhandensein. von Zwischenräumen zwischen den 
einzelnen Plasmateilchen schon allein wegen der ,,Diskontinuität der 
Materie‘ erforderlich, wie bereits Prerrer (1877, 8. 37) betont hat. Er 
stellte sich die diosmotisch maßgebenden Zellgrenzschichten aus Molekül- 
aggregationen, den sogenannten „Micellen NäceLis (1858) zusammen- 
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Tabelle 11. 
1. 2. 3 
Permeabilität Freie Diffusion 
ans Grenzkonz. u Konz. > D, ; D, 
(THOVERT) | (UEHOLM) 

a 20 Suse 0,35 0,9996 0,04 1,01 1,1 
A 0,009 0,983 0,03 0,79 0,70 
D. ie 0,0045 0,967 0,024 0,75 0,66 
Arabinose! . . . .. 0,00080 0,81 — — 0,54 
1: 0,00055 0,73 0,013 0,55 0,51 
Saecharose!. . . . . 0,00020 0,25 _ 0,38 
a 1 ee 37 0,00020 0,25 0,008 0,41 0,37 
Raffinose . . . . . . 0,00015 0 0,005 0,36 0,32 





gesetzt vor, welche er aber als „Tagmen‘ bezeichnete, zwischen denen 
sich vielfach gewundene, wassererfüllte Kanäle von geringem Durch- 
messer befinden (,,intertagmatische Räume‘‘). Seine rein theoretisch ent- 
wickelten Anschauungen wurden später hauptsächlich durch die mikro- 
skopischen Untersuchungen Tınk ERs (1916) für Niederschlagsmembranen 
bestätigt. Zahlreiche Arbeiten über die diosmotischen Verhältnisse 
speziell an sehr dichten, künstlichen Membranen lieferten in neuester Zeit 
weitere indirekte Beweise dafür (MICHAELIS und seine Schüler, COLLAN- 
DER); sie haben dabei wesentlich zur Erweiterung unserer Kenntnisse 
über die Beschaffenheit dieser Interstitien beigetragen. Es läßt sich daher 
auch in unserem Falle aus der Art der Ergebnisse einiges darüber aus- 
sagen. 

So lehrt der Verlauf der Kurven in Tafel VI und VII zunächst, daß auch 
die Plasmagrenzschichten von B. m. keine einfache Siebwirkung ausüben, 
denn es besteht keine scharfe Grenze zwischen den Molekülen, welche 
zufolge ihrer geringen Größe einzudringen vermögen, und jenen, welche 
dies nicht mehr können; es zeigt sich vielmehr ein ganz allmählicher 
Übergang. 

Diese Abstufung in der Durchtrittsfähigkeit verschieden großer Mole- 
küle wird heute allgemein auf verschiedene Größe der Interstitien inner- 
halb ein und derselben Membran zurückgeführt, deren Vorhandensein 
in künstlichen Membranen BECHHOLD (1907) sowohl wie TINKER nach- 
gewiesen haben. Es fehlt auch nicht an Versuchen, die Zahl und Größe 
der verschiedenen Interstitien aus Diffusionsversuchen quantitativ zu 
ermitteln (Tinker, HrrcHcock 1926, WEECH u. MicHAELIS 1928a und b). 
Diesen Berechnungen ist jedoch schon deshalb keine allgemeine Bedeu- 
tung beizumessen, weil ihnen meist das PoiseuiLLEsche Gesetz zugrunde 
gelegt ist, welches aber nur für gerade Kapillaren mit einheitlichem 


ı Nach R. u. H. (1925, S. 74). 
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Durchmesser gilt und auf molekulare Dimensionen überhaupt nicht 
anwendbar ist (DucLAUX u. ERRERA 1926). Nach den neueren Anschau- 
ungen in der Physik dürfen wir uns die Weite solcher Interstitien — 
selbst unter der Annahme, daß es sich um sogenannte ,,starre‘‘ Ge- 
bilde handelt — keineswegs völlig konstant vorstellen. Die sie um- 
gebenden Plasmateilchen unterliegen der Wirkung molekularer Kräfte 
und führen daher Wärmebewegungen aus. Diese Erscheinung dürfte 
durchaus nicht belanglos sein für die diosmotischen Vorgänge, da sich 
bekanntlich auch diese innerhalb der molekularen Dimensionen abspielen. 
Vielleicht vermag sie sogar allein den Zusammenhang zwischen Teilchen- 
größe und Filtrationswiderstand zu erklären. Der S-förmige Verlauf 
unserer Kurve auf Tafel VI u. VII kann leider darüber keine genügende 
Auskunft geben. Er zeigt nur an, daß wir es hier mit zwei verschiedenen 
Varianten zu tun haben, von denen eine die Molekülgröße, die andere die 
Porengröße darstellt, und daß letztere eine geringere Variationsbreite 
besitzt, als sie für erstere in unseren Versuchen gewählt wurde: Moleküle, 
deren MRp < 15, vermögen anscheinend völlig ungehindert einzudringen, 
während für jene, deren MRp> 100, der Durchtritt praktisch völlig 
sistiert ist. Eine Entscheidung darüber, ob die Porengröße, d. h. also der 
Durchmesser der Interstitien dauernde oder nur vorübergehende Unter- 
schiede aufweist, oder ob beides zugleich der Fall ist, ließe sich möglicher- 
weise durch eingehende mathematische Analyse fällen. 

Da bekanntlich eine derartige Permeabilitätskurve um so steiler aus- 
fällt, je dichter die Plasmamembranteilchen gelagert sind (CoLLANDER 
1926), so können wir aus der geringen Neigung des mittleren Teiles der 
Sigmoide entnehmen, daß die Plasmagrenzschichten von B. m. ganz all- 
gemein eine geringe Dichte besitzen, was später noch beim Vergleich mit 
anderen Objekten klar hervortreten wird. 

Der soeben besprochene Weg durch die wassererfüllten Interstitien 
steht im Prinzip natürlich allen Stoffen in gleicher Weise zur Verfügung, 
da sie ja alle in Wasser gelöst geboten werden. Daß ihn in der Tat nicht 
nur die oben erwähnten ‚indifferenten‘‘ Stoffe benutzen, sondern auch 
diejenigen, von denen man allgemein annimmt, daß sie zufolge ihrer be- 
sonderen Fähigkeiten mehr oder weniger in die Plasmateilchen selbst auf- 
genommen werden können, ergibt sich schon allein daraus, daß wir nur 
unter dieser Annahme engere Beziehungen zwischen dem Verhalten und 
den sonstigen Eigenschaften dieser Stoffe feststellen konnten: Zhre größere 
Durchtrittsfähigkeit gegenüber den oben genannten Stoffen — und zwar allein 
diese — steht in gewissem , ursächlichen Zusammenhange mit ihren Löslich- 
keits- bzw. Adsorptionseigenschaften. Wir müßten somit zur Erklärung 
des diosmotischen Verhaltens dieser Stoffe neben der Ultrafiltertheorie 
entweder noch die Lipoid- oder aber die Haftdrucktheorie zu Hilfe 
nehmen. 
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Bei den quantitativen Untersuchungen hinsichtlich der Beziehungen 
zwischen Permeiervermögen und Verteilung hatte sich jedoch ein direkter 
Parallelismus nur innerhalb homologer Reihen ergeben. Wenn nun außer- 
halb derselben das hier zur Diskussion stehende Durchtrittsvermögen 
nicht nur mit wachsendem Teilungskoeffizienten Äther/Wasser, sondern 
auch mit wachsender Molekülgröße zunimmt, so läßt sich das nicht mehr 
mit den Forderungen der Lipoidtheorie vereinbaren; es entspricht auch 
nicht der TRAuBEschen Oberflächenaktivitätstheorie, sondern allein und 
vollkommen der WarBursschen (1921) Adsorptionstheorie, welche zu- 
nächst nur für die Narkose entwickelt worden war. Anlaß zu ihrer Auf- 
stellung bot die der unseren ähnliche experimentelle Feststellung, daß 
isokapillare Lösungen von Narkoticis nur dann gleich wirksam sind, wenn 
man die Lösungen sehr ähnlicher Stoffe vergleicht — z. B. die homologer 
Reihen —, aber nicht, wenn es sich um ganz verschiedenartige Narkotika 
handelt. WARBURG kam daher zu der Ansicht, daß die Wirkungsstärke 
eines Narkotikums nicht allein von seiner Adsorbierbarkeit, sondern auch 
von der Größe seiner Moleküle abhängt. Er hat dies in der folgenden 
Gleichung zum Ausdruck.gebracht : 


2 2 s 

k-c*r(Vm)=K. 
K bedeutet hier eine Konstante der Wirkungsstärke; als Ausdruck der Adsor- 
bierbarkeit ist die FREUNDLICHsche Adsorptionsisotherme angegeben, während 


Vm das Molekularvolumen und (Vm)3 die Fläche des Adsorbens bezeichnet, 
welche von einem adsorbierten Molekül beansprucht wird. 

Die Gültigkeit dieser Gleichung ist von WARBURG durch Adsorptions- 
versuche an Kohle (Verdrängung von Aminosäuren durch verschiedene 
Narkotica), jedoch bisher noch nicht am lebenden Objekt erwiesen wor- 
den. Wenn sich nun diese für die Narkose aufgestellte Theorie hier für 
die Ergebnisse aus Permeabilitätsversuchen als richtig erweist!, so kann 
man auch dafür eine hinreichende Erklärung geben. Die nahe Verwandt- 
schaft der beiden physiologischen Probleme ist bereits in zahlreichen 
Arbeiten erörtert worden. Schließlich suchen wir an dieser Stelle nur für 
das diosmotische Verhalten solcher Stoffe eine Erklärung, welche wir mit 
HEILBRUNN (1928, S. 202 ,,All fat solvents are anesthetics) durchweg 
als Narkotika im weiteren Sinne ansehen kénnen, und da die WARBURG- 
sche Theorie nicht nur eine solche der Wirkungsstärke darstellt, sondern 
auch des Wirkungsmechanismus, wie besonders WINTERSTEIN (1926) her- 
vorgehoben hat, so steht ihrer Anwendung in unserem Falle nichts im 
Wege. 

Die Narkotikamoleküle umhüllen also gleichsam die einzelnen Plasma- 


1 Die Schwierigkeiten, welche sich einer quantitativen, experimentellen Be- 
stätigung der WarBuräschen Gleichung in den Weg stellen, hat WINTERSTRIN 
(1926, S. 365) eingehend erörtert. 
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partikeln; sie verringern dadurch die zwischen diesen liegenden Räume und 
verdrängen dabei je nach ihrer Größe mehr oder weniger die Moleküle des 
Lösungsmittels bzw. anderer bereits adsorbierter Substanzen aus diesen. Mit 
der Möglichkeit der Adsorption ist natürlich auch eine schnellere Weiter- 
gabe der Moleküle verbunden. 

Der Umstand, daß allein die Warsurssche Adsorptionstheorie den 
hier erörterten experimentellen Ergebnissen völlig gerecht zu werden ver- 
mag, gestattet auch eine entschiedene Stellungnahme zur Frage der Be- 
deutung der Lipoid- und der Haftdrucktheorie. Wie wir gesehen haben, 
können beide überhaupt nur innerhalb homologer Reihen eine Rolle spie- 
len, da sie die Molekülgröße nicht als weiteren Faktor berücksichtigen. 
Nach den obigen Feststellungen kann es sich natürlich auch da nur um 
Adsorptionsvorgänge handeln. Der weitgehende Parallelismus zwischen 
Teilungskoeffizienten und Permeiervermögen, welcher gegenüber dem ge- 
ringeren zwischen der Oberflächenaktivität und letzterem immer zu- 
gunsten der Lipoidtheorie ausgelegt wurde, läßt sich heute mit noch 
besserem Erfolge als Argument für die Gültigkeit einer Adsorptionstheorie 
ins Treffen führen, seitdem man die inneren Zusammenhänge zwischen 
den Vorgängen der Adsorption und der Verteilung klar erkannt hat. Be- 
sonders eingehend hat sich WINTERSTEIN mit dieser Frage beschäftigt, 
unter Berücksichtigung zahlreicher Arbeiten und Ergebnisse aus verschie- 
denen Gebieten der Physiologie. Ich kann daher hier kurz auf seine auch 
sonst für das Permeabilitätsproblem sehr beachtenswerte Monographie 
der Narkose verweisen. Wenn er dort ausführt (S. 366), daß die Verteilung 
eines Stoffes zwischen zwei Phasen von den Grenzflächenaktivitäten zu 
beiden Seiten der Trennungsfläche abhängt (nach FREUNDLICH, SCHULZ 
1925; vgl. auch TRAUBE u. YUMIKURA 1925) und weiterhin zeigt (S. 252), 
daß der Henrysche Verteilungssatz nur einen ,,Spezialfall der Adsorp- 
tionsgesetze‘ darstellt (nach ABDERHALDEN u. Fopor 1919a und b. 
1920)!, so dürfte er damit bereits den Kern der Sache getroffen haben. 
Danach erscheint es selbstverständlich, daß die Oberflächenaktivität, 
welche doch nur das Verhalten eines Stoffes gegenüber einer, nämlich der 
wässrigen Phase berücksichtigt, einen ungeeigneteren Maßstab für die 
diosmotischen Fähigkeiten eines Stoffes abgeben muß als der Teilungs- 


koeffizient, daß aber andererseits auch die ,,Lipoidléslichkeit™ als solche, 
. ) 

1 Wenn in der Adsorptionsisotherme a =«c" der Exponent = ] wird, so 
n 





geht diese in die Henrysche Gleichung a = ac über. Das heißt die Exponential- 
kurve wird zu einer linearen Funktion. Die genannten Autoren haben weiterhin 
ausgeführt, daß sich nur bei Vorhandensein reichlicher Mengen des Adsorbens und 
bei großer Verdünnung des Adsorbendum der Vorgang nach dem Verteilungs- 
satze vollzieht, daß er aber bei Verwendung höherer Konzentrationen des Ad- 
sorbendum gegenüber geringen Mengen Adsorbens der Adsorptionsisotherme folgt 
(vgl. auch Fonor u. ScHONFELD 1922 und Fonor 1925). 
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welche doch eigentlich nur die Löslichkeit in der anderen, dem Proto- 
plasma entsprechenden Phase erfaßt, den tatsächlichen Verhältnissen 
nicht Rechnung tragen kann. Bei der Bestimmung der Teilungskoeffi- 
zienten aber kommt es nicht auf die Lipoidlöslichkeit als solche an, son- 
dern auf die Beziehungen „zwischen dem Lösebestreben eines Stoffes im 
Wasser und der Leichtigkeit seines Uberganges in eine andere Phase‘ 
(WINTERSTEIN 1926, S. 368). 

Inzwischen ist die Richtigkeit der WINTERSTEINschen Gedankengänge 
ganz unabhängig davon auch noch von anderer Seite, durch die physi- 
kalischen Untersuchungen REHBINDERS und seiner Schüler, erwiesen 
worden, so daß damit der Streit um die Gültigkeit der Lipoid- oder der 
Haftdrucktheorie, welcher ohnehin durch die neueren experimentellen 
Ergebnisse stark an Bedeutung verloren hatte (vgl. Kress u. WITTGEN- 
STEIN 1926 u. a.), endgültig zugunsten einer allgemeineren Adsorptions- 
theorie beigelegt sein dürfte. 

Ungeklärt bleibt vorläufig nur noch die Frage, ob und inwieweit die 
Lipoide oder aber andere Plasmabestandteile als Adsorbentien an diesem 
Vorgange beteiligt sein können. WINTERSTEIN vertritt die Ansicht, daß 
bisher keine Veranlassung bestehe, den Lipoiden irgendwelche Bedeutung 
zuzuschreiben, solange die diesbezüglichen experimentellen Ergebnisse 
einander widersprechen. Neuerdings hat nun COLLANDER (1927) gezeigt, 
daß reine Eiweißmembranen (Gelatine) die ätherlöslichen, oberflächen- 
aktiven Stoffe keineswegs leichter hindurchlassen als die inaktiven Stoffe, 
und OKUNEFF (1928) hat durch Grenzflächenaktivitätsversuche mit Leei- 
thin und Cholesterin ihre ‚Lokalisation an der Grenzfläche Protoplasma- 
oberfläche/äußeres Medium" physikalisch-chemisch begründet. Da je- 
doch unsere Versuchsergebnisse keinerlei Anhaltspunkte zur Klärung 
dieser Frage biet:;;, braucht auf letztere im Rahmen dieser Arbeit nicht 
näher eingegangen zu werden. 


Wir sehen also, die Ultrafiltertheorie vermag im Verein mit der Ad- 
sorptionstheorie WARBURGs das unterschiedliche diosmotische Verhalten 
der verschiedenen Stoffe in unserem Falle vollkommen zu erklären. 

Selbst wenn wir den Lipoiden eine gewisse Bedeutung als Adsorben- 
tien zuerkennen müßten, so ist doch die Vorstellung von der Plasmahaut 
als einem Mosaik, welche NATHANSOBN zur Rettung der Lipoidtheorie 
entwickelt hatte, und die noch heute von deren Anhängern in gewissem 
Sinne vertreten wird, durchaus überflüssig. Gerade der Umstand, daß die 
Adsorptionstheorie in der Form, welche ihr WARBUR« gegeben hat, die 
Ultrafiltertheorie in so vortrefflicher Weise ergänzt, macht es im höchsten 
Grade wahrscheinlich, daß sich der gesamte Permeationsvorgang innerhalb 
der Interstitien abspielt, und zwar etwa in der Weise, wie es sich PFEFFER 
und späterhin ganz unabhängig davon TINKER vorgestellt haben. 
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Beide Forscher nehmen an, daß die zwischen den einzelnen Kolloid- 
partikeln des Plasmas befindlichen Interstitien für die indifferenten 
Stoffe nur in ihrem mittleren Teile, d. h. außerhalb der Wirkungssphäre 
der von den Tagmen ausgehenden Molekularkräfte passierbar sind 
(,,kapillare Osmose‘ nach PFEFFER), während den adsorbierbaren Sub- 
stanzen auch dieser Bereich noch mehr oder weniger für den Durchtritt 
zur Verfügung steht (,,molekulare Osmose‘‘). 

Für das Vorhandensein einer derartigen Adsorptionssphäre innerhalb der 
Poren sprechen sowohl die Feststellungen Tınkers, welcher bei seinen mikro- 
- skopischen Untersuchungen die intermicellaren Räume viel zu groß fand, als daß 
durch sie eine Siebwirkung zustandekommen könnte, als auch die Versuche 
Zsiemonpys (1925) mit Ultrafeinfiltern aus Acetylzellulose. Aber auch aus zahl- 
reichen Versuchen über Änderungen der normalen Permeabilität geht hervor, 
daß diese Auffassung von den diosmotischen Vorgängen die richtige sein muß. 
So wissen wir, daß die Durchlässigkeit einer Membran für nichtadsorbierbare 
Stoffe durch Quellung erhöht, durch Entquellung der Membran dagegen ent- 
sprechend herabgesetzt wird, und daß demgegenüber die Durchtrittsfähigkeit 
adsorbierbarer Substanzen erst bei völliger Trockenheit der Membran sistiert ist. 
Auch von den Änderungen der Durchlässigkeit in der Narkose wird nur die Per- 
meabilität für Wasser und die auf dem gleichen Wege (kapillare Osmose) eindrin- 
genden Stoffe betroffen, ganz gleichgültig, ob es sich dabei um den Durchtritt durch 
künstliche oder natürliche — lebende oder tote — Membranen handelt. 


Prerrers Theorie ist besonders durch CoLLANDER (siehe das aus- 
führliche Referat in der Arbeit von 1924) wieder in den Vordergrund 
des Interesses gerückt worden bei dem Bestreben, eine allgemeingültige 
Permeabilitätstheorie aufzustellen. Dies hat nun zwar dazu geführt, daß 
man heute dem Ultrafilterprinzip hier und da auch am lebenden Objekt 
eine gewisse Bedeutung einräumt; doch ist seitdem die Anschauung 
PFEFFERs von den Anhängern der Lipoidtheorie immer mehr im Sinne 
der letzteren ausgelegt worden unter Hinweis auf seine Ausführungen auf 
S. 35: „Als diosmotische Wege bieten sich dar: 1. die zwischen den Tag- 
men bleibenden Räume und 2. für den Fall der Körper in die Konstitution 
der Tagmen eintritt, der Durchgang durch diese selbst.“ Daß aber 
PFEFFER selbst unter dem zweiten Falle nicht einen Stoffdurchtritt im 
Sinne der Lipoidtheorie verstanden hat, geht aus einer späteren Stelle 
(S. 39) hervor, welche ich deshalb anführen möchte: ‚In dem Bereiche 
von Molekularkräften vollzieht sich auch der Wasserdurchgang durch die 
Tagmen selbst und auch diesen Durchtritt werde ich unter dem Begriffe 
der „molekularen Wasserbewegung‘‘ zusammenfassen; auf Molekular- 
kräfte führt sich ja auch die von den Tagmen als einheitliches Ganzes aus- 
gehende Wirkung zurück. Der Wasserdurchtritt durch und in die Tag- 
men läßt sich, wo nötig, näher als diatagmatisch und amphitagmatisch 
unterscheiden. Ob das in die Tagmen aufgenommene Wasser als che- 
misch, das um dieselben gelagerte als physikalisch gebunden anzusehen 
ist, hat für uns keine Bedeutung und ist ohne willkürlich gezogene Gren- 
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zen überhaupt nicht zu entscheiden. Was soeben für den Durchgang des 
Wassers erörtert wurde, gilt im wesentlichen auch für jeden anderen 
flüssigen oder gelösten Körper, welcher in den Bereich der Molekular- 
kräfte eintritt.‘ 

PFEFFERs Weitblick hat also auch schon den Zusammenhang zwischen 
Adsorption und Verteilung richtig erkannt, wofür auch noch folgende 
Stellen als Beleg dienen mögen. Auf S. 42 heißt es: ,, Die Stoffverteilung 
in der Wirkungssphäre der Tagmen ist je von der Wechselwirkung 
zwischen Tagmen einerseits und dem lösenden und gelösten Körper 
andererseits, d. h. von den zwischen diesen tätigen anziehenden und ab- 
stoßenden Kräften abhängig.“ S.43 wird die ,,Stoffverteilung in der 
Wirkungssphäre der Tagmen als eine Funktion des Abstandes von diesen“ 
dargestellt und weiterhin ausgeführt, daß diese ‚nicht nur von der 
Wechselwirkung zwischen Membranteilchen und gelöstem Körper, son- 
dern auch den zwischen diesem und Wasser wirkenden Kräften und der 
lebendigen Kraft der Moleküle‘‘ abhängig ist. 

Wenn PFFFFER auch den Durchtritt durch die Tagmen selbst (diatag- 
matische Osmose) noch als möglich hinstellt, so bestehen doch bei dem 
heutigen Stande unserer Kenntnisse keinerlei Schwierigkeiten, diesen als 
Adsorptionsvorgang zu deuten. In diesem Sinne wäre auch die PFEFFER- 
sche Permeabilitätstheorie durch unsere Ergebnisse experimentell bestätigt. 


C. Stellungnahme zu anderen Ergebnissen. 

Man findet vielfach in der Literatur die Anschauung vertreten, daß 
B. m. hinsichtlich seiner Permeabilitätseigenschaften unter den lebenden 
Objekten eine Sonderstellung einnehme, weil sich der Durchtritt hier 
nach einem anderen Modus vollziehe, ähnlich wie bei den künstlichen 
Membranen. 

Eine gewisse Ähnlichkeit mit letzteren ist nun allerdings nicht von 
der Hand zu weisen. Ein Vergleich ließe sich wohl am ehesten mit den 
Ergebnissen COLLANDERS an verschiedenen sehr dichten Membranen 
— sogar bis in alle Einzelheiten — durchführen, da dort vielfach dieselben 
Stoffe wie an B. m. geprüft worden sind. Wir können uns hier jedoch mit 
der Feststellung begnügen, daß dort — sowohl bei der Ferrocyankupfer- 
als auch der Kollodium- und der Gelatinemembran — fast durchweg die 
Molekülgröße allein für den Durchtritt maßgebend ist, während bei B. m. 
die ätherlöslichen Anelektrolyte (einwertige Alkohole u. a.) meist doch 
noch relativ leichter eindringen. Nur a-Monochlorhydrin permeiert auch 
durch die Ferroeyankupfermembran etwas leichter als seiner Molekül- 
größe entspricht. 

Bei den Versuchen an Kollodiummembranen zeigten die beiden cyk- 
lischen Verbindungen Phenol und Nitrophenol außergewöhnlich großes 
Durchtrittsvermögen, was COLLANDER auf ihre Löslichkeitseigenschaften 

Planta Bd. 12. 33 
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gegenüber dem Kollodium zurückzuführen suchte. Wenn diese Ver- 
mutung bei den übrigen, gleichfalls in Kollodium löslichen Stoffen nicht 
zutrifft, so läßt sich das daraus erklären, daß es sich dabei durchweg um 
kleinmolekulare Substanzen handelt, bei welchen die Löslichkeitseigen- 
schaften, wie wir ja aus unseren eigenen Versuchen gesehen haben, nicht 
mehr recht zur Geltung kommen können. NoRTHRoP (1926) hat auch für 
einige dieserSubstanzen diese Beziehungen festgestellt und, indem er von 
den Löslichkeitseigenschaften abstrahierte, ,,Diffusionskoeffizienten in 
Kollodium“ für die von ihm benutzten Stoffe errechnet, die sich dann ge- 
“ mäß der Molekülgröße ordnen. 

Ob in unserem Falle beim Antipyrin und Saliein ähnliche Verhältnisse 
vorliegen wie bei COLLANDER, läßt sich hier leider nicht entscheiden. 
Schwache Elektrolyte wie Glykokoll und Chinasäure scheinen dagegen in 
unser Objekt wesentlich schwerer einzudringen als durch die Ferrocyan- 
kupfer- bzw. Kollodiummembran. Beim Vergleich mit den Ergebnissen, 
welche Fusrta an noch dichteren Kollodiummembranen erzielte, zeigt 
sich für die zwölf gemeinsam geprüften Stoffe sogar nahezu dieselbe 
Reihenfolge wie bei B. m. auch für die kleinmolekularen ätherlöslichen 
Substanzen. 

Aber selbst wenn unsere neuerlichen Untersuchungen nicht zu dem 
Ergebnis geführt hätten, daß die Verteilung doch noch eine gewisse Rolle 
für den Stoffdurchtritt spielt, so wäre die obige Ansicht schon allein des- 
halb völlig unhaltbar, weil in neuerer Zeit auch an anderen lebenden Ob- 
jekten eine gewisse Gültigkeit des Ultrafilterprinzipes festgestellt worden 
ist, wenn man nur danach gesucht hat. 

So konnten Monp u. HOFFMANXN (1928) unter Anwendung der Häma- 
tokritmethode und der Hämolyse zeigen, daß sich der Durchtritt der 
ätherunlöslichen Stoffe durch rote Rinderblutkörperchen, dessen Erfor- 
schung sie sich speziell zur Aufgabe gemacht hatten, tatsächlich nach 
Maßgabe der Molekülgröße vollzieht. Wenn sich auch die Reihenfolge 
der Stoffe im einzelnen weniger streng nach der Molekülgröße richtet als 
bei B. m. so finden sich doch auch hier nur bei den beiden ätherlöslichen 
Stoffen Diäthylharnstoff und Monacetin merkliche Abweichungen'!, in- 
dem beide rascher eindringen als ihrer Molekülgröße oder ihrer Äther- 
löslichkeit entspricht. Monp u. HOFFMANN folgern daraus, daß diesen 
sowohl der Weg durch die Poren als auch durch die Lipoidphase offen 
stehe. Sie bringen jedoch dafür keinen quantitativen Beweis und halten 
daher auch die Beteiligung anderer Faktoren als weiterer Komponenten 
für möglich. GELLHORN (1929, S. 378) hat bereits auf die ,,Schwierig- 
keiten, welche sich auch dieser partiellen Geltung der OVERTONschen 


1 Auffallend ist nur noch das raschere Eindringen des Thioharnstoffs gegen- 
über dem etwa gleichgroßen Glycerin, wofür weder hier noch bei B. m. eine Er- 
klärung gegeben werden kann. 
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Theorie entgegenstellen‘, sowie auf die Möglichkeit einer Erklärung im 
Sinne der Adsorptionstheorie hingewiesen. Durch unsere Untersuchungen 
wird die Ansicht GELLHORNS gewissermaßen bestätigt. 

Ein wesentlicher Unterschied zwischen den beiden Objekten besteht 
nun darin, daß bereits Erythrit mit einer MRD von 26,75 nicht mehr in 
die Rinderblutkörperchen eindringen kann, während bei B. m. die Grenze 
der Durchlässigkeit erst bei Raffinose (MRp= 103,72) erreicht ist. Als 
Ursache für das unterschiedliche Verhalten ist die verschiedene Poren- 
größe anzusehen (vgl. R. u. H., S. 80); daß diese von Objekt zu Objekt 
verschieden sein kann, ist besonders schön durch die Untersuchungen von 
Kozawa (1913/14/19) und Monp u. GERTZ (1929) an den Erythrocyten 
verschiedener Tierarten dargetan worden. 

Wenn man nun die Gesamtdurchlässigkeit ins Auge faßt, so leuchtet 
es ohne weiteres ein, daß der Durchtritt durch Poren an dem diosmoti- 
schen Gesamteffekt um so weniger beteiligt sein kann, je kleiner die Poren 
eines Objektes sind, und daß andererseits ,,mit enger werdenden Filter- 
poren die im einzelnen noch unbekannten übrigen Wechselbeziehungen 
der permeierenden Stoffe zu diesen eine größere Rolle spielen werden‘, 
wie R.u.H. (1925, S. 80) hervorgehoben haben. Unter diesen Bezie- 
hungen aber müssen wir heute in erster Linie die Wirkung der Grenz- 
flächenkräfte verstehen. 

Wie sich derartige Unterschiede in der Porenweite auf das gesamte 
Permeiervermögen im einzelnen auswirken, läßt sich besonders schön an 
dem Vergl'ich der diosmotischen Ergebnisse BARLUNDs an Rhoeo discolor 
mit den unseren an B. m. zeigen. Der Kürze und Anschaulichkeit wegen 
führen wir diesen nur graphisch durch. 

In Abb. 5 ist das gesamte Permeiervermögen für alle an beiden Ob- 
jekten geprüften St: ffe angegeben, und zwar mit Rücksicht auf die Be- 
deutung der Teilungskoeffizienten, welche auf der Abszisse aufgetragen 
sind. Außerdem ist die Molekülgröße durch verschiedene Größe der 
Zeichen zum Ausdruck gebracht. Es ist hier gewissermaßen unsere 
Abb. la mit BärLunns Tafel XII (S. 105) in einer Darstellung vereinigt, 
nur daß als Ordinaten für die BAkLUNDschen Ergebnisse statt der (1—x)- 
Werte 1—o abgetragen wurden, weil diese den für B. m. angeführten 
u-Werten besser entsprechen. Im übrigen ist der Unterschied zwischen 
beiden nicht von Belang, wie ein Vergleich mit BARLUNDs Tafel XII 
ergibt. 

Die ätherunlöslichen Stoffe Saccharose und Raffinose, welche für 
Rhoeo discolor bzw. B. m. überhaupt die Grenze der Durchlässigkeit mar- 
kieren, kommen so miteinander zur Deckung; sie bilden den Ausgangs- 
punkt der beiden Kurven, welche allerdings einen grundverschiedenen 
Verlauf nehmen. Wir sehen, die wesentlich größere Durchlässigkeit 
unseres Objektes kommt hauptsächlich auf dem Porenwege zustande, 
33* 
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denn das Permeiervermögen der vollkommen ätherunlöslichen Stoffe ist 
bereits so groß im Verhältnis zu demselben bei Rhoeo discolor (vgl. z. B. 
die Lage des Erythrit!), daß für die Wirkung anderer Faktoren fast gar 
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kein Raum übrig bleibt, selbst wenn diese in gleichem Maße vorhanden 
wären wie bei anderen Objekten. Ob letzteres der Fall ist, läßt sich hier 
nicht entnehmen; auch der Umstand, daß von allen Stoffen allein die zu 
den ätherlöslichsten gehörenden Ester der Zitronensäure in B. m. schwe- 
rer eindringen als in Rhoeo discolor, läßt darüber noch keine Entschei- 
dung zu. 
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Ohne Zweifel stellen bei der engporigeren Rhoeo discolor die Teilungs- 
koeffizienten einen besseren Maßstab für das Durchtrittsvermégen dar 
als die Molekularvolumina. Ob und inwieweit aber die Cuticula, welche 
die Epidermiszellen von Rhoeo discolor nach außen bedeckt, dabei als 
Fehlerquelle in Betracht kommt, scheint durch BARLUNDs Darlegungen 
(S. 51) noch nicht genügend geklärt. Der Beginn der Plasmolyse von den 
Randzellen der Schnitte her besagt noch nichts über die Beteiligung der 
Cuticula, denn diese wird sicherlich die ,,lipoidléslichen** Stoffe leichter 
eindringen lassen und den Eintritt nur wasserlöslicher Stoffe verzögern, 
andererseits aber den Austritt des Wassers aus den darunter befindlichen 
Zellen hemmen, so daß aus den letztgenannten Gründen hier gar keine 
Plasmolyse auftreten wird. Es besteht also die Gefahr, daß die Permeier- 
fähigkeit der lipoidlöslichen Stoffe an solchen Objekten zu hoch gefunden 
wird. Auch kann ich mich der Ansicht BARLUNDs, daß die Molekülgröße 
nur bei extrem kleinmolekularen Stoffen eine Rolle spiele, nicht an- 
schließen. Da bei den ätherunlöslichen Stoffen die Grenze der Durch- 
trittsfähigkeit erst mit der Saccharose erreicht ist, das Permeiervermögen 
der übrigen aber ungefähr ihrer Molekülgröße entspricht, und da es oben- 
drein weder FLEISCHMANN noch WATZADSE trotz aller erdenklichen Ver- 
suche gelungen ist, den Durchtrittsmechanismus der ätherunlöslichen 
Stoffe mit Hilfe der Lipoid- oder der Adsorptionstheorie zu erklären, so 
bleibt für diese allein der Porenweg übrig. Diese Erklärung hat außer- 
dem noch den Vorzug, die natürlichste zu sein. Ihre Richtigkeit ergibt 
sich aus Abb. 6. In dieser ist — wiederum vergleichsweise für beide Ob- 
jekte — nur das Permeiervermögen derjenigen Stoffe in Abhängigkeit 
von der Molekülgröße dargestellt, welche ich bereits mehrfach an früherer 
Stelle als praktisch ätherunlöslich bezeichnet hatte. 

Es läßt sich nun in der Tat durch die Ergebnisse BÄRLUNDs eine Kurve 
legen, welche gleichsinnig, jedoch wesentlich steiler verläuft als die 
unsere; das steht aber wiederum ganz mit der geringeren Porenweite von 
Rhoeo discolor im Einklang; denn nach COLLANDERs Versuchen an Kollo- 
diummembranen nimmt die Permeiergeschwindigkeit mit wachsender 
Molekülgröße um so schneller ab, je dichter eine Membran ist. 

Diese Feststellungen legen den Gedanken nahe, daß auch hier die 
ätherlöslichen Stoffe den Porenweg mit benutzen, wie dies für die weit- 
porige B. m. erwiesen, von Monp u. HoFFMANN sogar für die viel eng- 
porigeren Rinderblutkörperchen als möglich hingestellt worden ist. Ins 
Gewicht fallen kann dieser Faktor gegenüber der großen Bedeutung 
anderer allerdings nicht. Doch gibt ihn eigentlich BARLUND selbst schon 
zu, indem er in Tabelle V (S. 103) die Stoffe nach ihrer Molekülgröße in 
Gruppen einteilt und in diesen dann erst den Zusammenhang zwischen 
Permeiervermögen, Ätherlöslichkeit und Oberflächenaktivität darlegt. 
Er bestätigt damit gleichsam die von R. u. H. vertretene Ansicht (1925, 
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S. 80), daß die Ultrafiltertheorie ,,den großen Grundrahmen“ abgibt, 
„innerhalb dessen noch sehr weiter Raum wäre für das Spiel jener phy- 
siologischen Dispositionen und möglicherweise auch noch mancher physi- 
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kalischen und chemischen Besonderheit des Plasmas sowohl wie der 
Stoffe‘. | 

Die von CoLLANDERS Schüler PowArvi (1928) am gleichen Objekte, 
aber nach der Indikatormethode durchgeführten Untersuchungen hin- 
sichtlich des Permeiervermögens schwacher Stickstoffbasen bilden gleich- 
sam eine Ergänzung der Versuche BARLUNDs. Auch er kommt zu dem 
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Ergebnis, daß sich der Durchtritt dieser Stoffe nach Maßgabe des Tei- 
lungskoeffizienten vollzieht und nimmt nur zur Erklärung des rascheren 
Eindringens der extrem kleinmolekularen Stoffe die Ultrafiltertheorie 
zu Hilfe. Das zu langsame Eindringen der sehr großen Alkaloidmoleküle 
sucht er dagegen auf eine hemmende Wirkung der Membran zurück- 
zuführen. Man könnte sich nach den obigen Ausführungen aber auch 
vorstellen, daß für diese extrem großen Moleküle der gesamte Porenraum, 
einschließlich der Adsorptionssphäre, nicht mehr recht gangbar ist und 
dadurch die relative Verzögerung des Durchtritts zustande komme. 

Von den drei an B. m. geprüften Stoffen scheinen die beiden Alkaloide 
Veratrin und Cocain hier wesentlich leichter einzudringen als in unser 
Objekt, wenigstens im Vergleich zu dem ätherunlöslichen Glukosamin. 
Dieser Unterschied beruht zweifellos darauf, daß bei Powärvıs Versuchs- 
anordnung hauptsächlich freie Base — nach Maßgabe ihrer Teilungs- 
koeffizienten — permeiert, während bei uns Alkaloid-H’ — entsprechend 
seinem Molekularvolumen — eindringt. Es zeigt sich somit an Hand 
dieser beiden Objekte deutlich, daß nicht der Durchtrittsmechanismus 
verschieden zu sein braucht, sondern daß nur der jeweilige physikalisch- 
chemische Zustand dieser Stoffe ausschlaggebend ist. Der alte Streit um 
den Vorgang des Alkaloiddurchtritts wird damit hinfällig. 

Von besonderem Interesse sind auch noch die Untersuchungen, welche 
MonDp u. HOFFMANN (1929) an Froschknorpelzellen zu verschiedenen 
Jahreszeiten durchgeführt haben. Sie zeigen, daß der Permeabilitäts- 
mechanismus nicht nur von Objekt zu Objekt verschieden sein kann, 
sondern auch bei ein und demselben Objekt gewissen Schwankungen 
unterworfen ist. Als Ursache dafür kann ebenfalls nur die Änderung der 
Porenweite angesehen werden; denn während die Knorpelzellen der Früh- 
jahrsfrésche soger “accharosemolekiile durchlassen, gestatten die der 
Winterfrösche nicht einmal mehr Molekülen von der Größe des Erythrit 
den Durchtritt, sofern sie sich dem Plasma gegenüber völlig indifferent 
verhalten. Der ätherlösliche Diäthylharnstoff dringt dagegen in letztere 
außerordentlich rasch ein. Nach meiner Auffassung ist dies jedoch der 
einzige Fall, in welchem die Verteilung für den Stoffdurchtritt eine Rolle 
spielt, denn die Reihenfolge der übrigen Stoffe ist in beiden Fällen offen- 
sichtlich dieselbe und entspricht zumindest ebensogut ihrer Molekülgröße 
als ihrer praktisch ganz unbedeutenden Ätherlöslichkeit. Sie ist aber 
auch dieselbe wie bei den oben besprochenen Objekten: B. m., Rhoeo dis- 
color und Rinderblutkörperchen. Ich möchte daher den Gegensatz, wel- 
chen Monp u. HOFFMANN betont haben — daß sich nämlich der Durch- 
tritt der Stoffe bei den Frühjahrsfröschen nach dem Ultrafilterprinzip, 
bei den Winterfröschen dagegen nach Maßgabe der Teilungskoeffizienten 
vollziehe —, dahin abschwächen, daß in beiden Fällen das Ultrafilter- 
prinzip gilt, daß aber bei den Winterfröschen infolge der geringen Poren- 
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weite auch die Wirkung anderer Faktoren entsprechend zur Geltung 
kommen kann, ähnlich wie wir dies beim Vergleich zwischen B. m. und 
Rhoeo discolor zuvor festgestellt hatten. 


Wir sehen also, daß sich in allen diesen besprochenen Fällen der Per- 
meabilitätsvorgang prinzipiell in gleicher Weise vollzieht. Der Unter- 
schied zwischen den einzelnen Objektenistnurein gradueller, je nachdem ob 
Poren von größerer oder geringerer Weite vorhanden sind. Ob auch die Zu- 
sammensetzung der Plasmateilchen von Fall zu Fall schwankt und einen 

“entsprechenden Einfluß auf den Permeabilitätsvorgang auszuüben ver- 
mag, läßt sich heute noch nicht mit Sicherheit angeben. Doch sieht die 
Prerrersche Theorie auch diesen Fall vor. 

Die Prerrersche Permeabilitätstheorie besitzt einen so großen Gel- 
tungsbereich, daß in ihr alle experimentellen Ergebnisse Raum finden, 
angefangen von dem Grenzfall, in welchem das reine Ultrafilterprinzip 
gilt, bis zu jenem, in welchem nur noch ,,molekulare Osmose‘‘ möglich 
ist. Gewisse, im Vergleich zu lebenden relativ weitporige, künstliche 
Membranen stellen den ersteren Spezialfall dar. Aber bereits die Kollo- 
diummembranen COLLANDERS u. a. lassen eine gewisse Bedeutung der 
Adsorptionseigenschaften erkennen (vgl. S. 491). Die lebenden Objekte 
ordnen sich nun weiterhin in eine Reihe, bei der mit sinkender Porenweite 
die Adsorptionseigenschaften mehr und mehr an Bedeutung gegenüber 
der Molekülgröße gewinnen, wobei B. m. den Collodiummembranen am 
nächsten steht!. Die Reihe leitet dann über zu jenem Grenzfalle, welcher 
im Experiment beispielsweise durch die Nernstsche Zelle dargestellt 
wird, der aber in der belebten Natur vermutlich ebensowenig verwirklicht 
sein kann wie der erstere. 

Nachdem der Zusammenhang zwischen Adsorption und Verteilung 
völlig klargelegt ist, bestehen auch keinerlei Schwierigkeiten, den von 
allen genannten Forschern im Sinne der Lipoidtheorie gedeuteten Durch- 
trittsmechanismus als Adsorptionsvorgang hinzustellen. Ich kann mich 
daher auch nicht der von COLLANDER vorgeschlagenen, von Po1JÄRVI 
aufgestellten ‚Lipoidfilterhypothese‘‘ anschließen, wie dies BÄRLUND u. 
Gurewrrscx (1929) bereits getan haben, da diese nur eine Kombina- 
tion der Lipoid- und der Ultrafiltertheorie darstellt, sondern allein 
der Prerrerschen Theorie, welche trotz des Mangels an ausreichen- 
den experimentellen Grundlagen zur Feststellung der tatsächlichen Be- 
ziehungen zwischen den Eigenschaften der Stoffe und ihrem Permeier- 
vermögen immerhin so umfassend aufgestellt worden war, daß sie so- 


1 COLLANDER (1926, S. 12) hat bereits früher den Gedanken erwogen, daß der 
»Beggiatoa-Typus‘ und der ,,Rhoeo-Typus“, keine ganz unüberbrückbaren Gegen- 
sätze darstellen, sondern nur als extreme Varianten eines vielleicht allen lebenden 
Protoplasten gemeinsamen Permeabilitätstypus aufzufassen sind“. 
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wohl den Ultrafilter- als auch den Adsorptionsvorgängen gerecht zu 
werden vermag. 

Daß im Rahmen dieser Theorie auch diejenigen Hypothesen, welche 
weniger den Durchtrittsmechanismus als die Zusammensetzung bzw. Ver- 
änderung der diosmotisch maßgebenden Zellgrenzschichten behandeln, 
den ihnen gebührenden Platz finden werden, kann man ohne weiteres 
annehmen. 

Zusammenfassung. 

Die diosmotischen Versuche an B. m. wurden im Hinblick auf die 
verschiedenen Permeabilitätshypothesen und die Ergebnisse an anderen 
Objekten ergänzt und erweitert. 

Eine neuerliche kritische Bearbeitung der Gesamtergebnisse ließ bei 
allen Stoffen Beziehungen zwischen Permeiervermögen und Molekülgröße 
erkennen. Während diese bei den indifferenten Anelektrolyten klar zu- 
tage traten, zeigten diejenigen, welche sich in Äther lösen bzw. ober- 
flächenaktiv sind, ein größeres Durchtrittsvermögen. Ein direkter Par- 
allelismus ergab sich jedoch nur innerhalb homologer Reihen, während 
sich außerhalb derselben ein dem obigen entgegengesetzter Einfluß der 
Molekülgröße bemerkbar machte. 

Soweit sich das feststellen ließ, zeigten auch die geprüften Elektrolyte 
(Säuren, Basen und Ampholyte) bei Berücksichtigung ihres besonderen 
Zustandes dasselbe diosmotische Verhalten wie die Anelektrolyte. 

Die durchgehenden Beziehungen zwischen Molekülgröße und Per- 
meiervermögen weisen auf eine allgemeine Gültigkeit der Ultrafilter- 
theorie hin. 

Zur Erklärung des leichteren Eindringens der „ätherlöslichen‘“ bzw. 
„oberflächenaktiven‘ Stoffe reicht weder die Lipoid- noch die Ober- 
flächenaktivitätstheorie aus, sondern allein die Adsorptionstheorie WAR- 
BURGs, welche außer den Grenzflächenerscheinungen zu beiden Seiten der 
Trennungsfläche auch noch den Einfluß der Molekülgröße erfaßt. 

Es wird somit die alte PFEFFERsche Anschauung unter Zugrunde- 
legung der modernen physikalischen Chemie experimentell bestätigt. Ihre 
Allgemeingültigkeit erscheint dadurch erwiesen, daß sich außer unseren 
auch die Ergebnisse an anderen lebenden Objekten (Rhoeo discolor, 
Erythrocyten u. a.) und sogar an künstlichen Membranen in diesen Rah- 
men einfügen. 


Die experimentellen Grundlagen für die vorliegende Arbeit wurden in 
den Jahren 1927 und 1928 im botanischen Institut der Universität Leip- 
zig geschaffen. Die theoretische Bearbeitung konnte jedoch krankheits- 
halber erst im Frühjahr 1930 abgeschlossen werden. Herrn Professor 
Dr. RuHLAND, welcher die Anregung zu dieser Arbeit gegeben hat, sowie 
Herrn Professor Dr. BACHMANN möchte ich an dieser Stelle für die För- 
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derung meiner Arbeit meinen besten Dank aussprechen. Auch Herrn 
Privatdozenten Dr. ULLRICH, welcher mir bei Beschaffung des Versuchs- 
materials und dem Anlegen der Kulturen sowie bei der Ausführung der 
Pu-Messungen behilflich war, möchte ich hiermit bestens danken. 
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ÜBER DIE BEEINFLUSSUNG DES TROPISTISCHEN 
REIZVERHALTENS VON GRAMINEENKOLEOPTILEN 
DURCH CHEMISCHE VORBEHANDLUNG DES SAATGUTES. 

Von " 
JULIUS NEUKIRCHEN. 
Mit 22 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. August 1930.) 


Einleitung. 

Über die Frage nach einer Beschleunigung der Keim- und Wachs- 
tumsgeschwindigkeit durch Behandlung der Samen mit chemischen 
Agentien ist seit Jahren von zahlreichen Forschern gearbeitet worden. 

Den gegenwärtigen Stand des Stimulationsproblems schildert Gass- 
NER (9), auf dessen Literaturangaben an dieser Stelle verwiesen sei. 
Allgemein kann gesagt werden, daß man bis heute, trotz der vielen 
Untersuchungen auf diesem Gebiete, noch keinen Einblick in das Wesen 
der Stimulation gewonnen hat, und daß dieses nach wie vor ungeklärt ist. 
Wir können nur vermuten, daß vielleicht durch die Behandlung der Samen 
mit Chemikalien Reizvorgänge innerhalb der Pflanze ausgelöst werden. 

Vorliegende Arbeit soll nun insofern einen Beitrag zu dem Problem 
liefern, als sie auf anderen Wegen einen Einblick in die Wirkungsweise 
chemischer Körper zu erlangen sucht: Es wurden einerseits Keimungs- 
und Entwicklungsverlauf genau beobachtet, außerdem aber eine Unter- 
suchung der reizphysiologischen Eigenschaften der aus den vorbehan- 
delten Körnern gezogenen Keimlinge vorgenommen. 

Aus den Arbeiten von CZAPEK (5), WIESNER (19), GRAFE (12), AMEIJ- 
DEN (1), ZOLLIKOFER (20) u. a. geht hervor, daß durch Veränderung 
physikalischer Außenbedingungen bzw. Darreichung chemischer Stoffe 
das Reizverhalten der Pflanzen beeinflußt werden kann. Die Unter- 
suchungen dieser Forscher gehen allerdings fast alle von der Behandlung 
der Pflanze in fortgeschrittenem Stadium aus. Mit der Vorbehandlung 
des Samens und der dadurch bedingten Nachwirkung auf die reizphysio- 
logischen Eigenschaften der aus diesen Samen gezogenen Pflanzen hat sich 
als erster FRIESEN (8 und 8a) beschäftigt und gefunden, daß durch geeig- 
nete physikalische Vorbehandlung von Avena-Körnern abnormes geo- bzw. 
phototropisches Reizverhalten der Keimlinge hervorgerufen werden kann. 
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Da FRIESEN sich im wesentlichen auf die Prüfung physikalischer Ein- 
flüsse sowie der Nachwirkungen von schwefliger Säure beschränkte, 
mußte es naheliegen, entsprechende Untersuchungen auf eine Reihe 
von Chemikalien auszudehnen. Hierbei waren in erster Linieeinige Beiz- 
mittel von besonderem Interesse, bei denen Stimulationswirkung be- 
hauptet wird. Es handelte sich also darum, Saatgut, Getreidekörner, in 
ähnlicher Weise zu behandeln wie bei der Beizung, und die Wirkung 
dieser Stoffe durch Beobachtung des späteren reizphysiologischen Ver- 
baltens zu kontrollieren. 

Bevor auf diese Versuche selbst eingegangen werden konnte, mußte 
im Folgenden zunächst die Wirkung der Stoffe auf das Keimverhalten 
geprüft und diejenige Konzentration festgestellt werden, die für die reiz- 
physiologischen Versuche aussichtsreich erschien. 


Die Auswahl der Beizmittel und der sonstigen zu den Versuchen 
verwendeten Stoffe. 


Wie schon in der Einleitung erwähnt wurde, sollten zu den reiz- 
physiologischen Untersuchungen hauptsächlich praktisch gebräuchliche 
Beizmittel Verwendung finden. Von diesen wurden ausgewählt: Ger- 
misan, Uspulun, Uspulun-Universal und Formalin. Die Wirkung des 
Germisans beruht auf dem Gehalt an Merkurikresoleyannatrium (16,5% 
Hg). Uspulun (Uspulun alt) enthält Chlorphenolquecksilbersulfat 
(16,5% Hg). Die verwendete Probe von Uspulun-Universal enthielt 
nach durchgeführten Analysen: 3,2% Hg, 4,0% Cu und 1,4% As. 

Im Laufe der umfangreichen Untersuchungen erwies es sich als zweck- 
mäßig, die Metallkomponenten, die in den genannten Beizmitteln Ver- 
wendung finden, wie Kupfer, Quecksilber und Arsen, einer gesonderten 
Prüfung zu unterziehen; diese wurden untersucht in einfachen Verbin- 
dungen wie Kupfersulfat, das schon in früheren Zeiten als Universal- 
beizmittel gebraucht wurde, Quecksilberchlorid und arsenige Säure. Fer- 
ner schließen sich Untersuchungen gleicher Art mit Eosin an, die im 
Hinblick auf die Arbeiten von MERKENSCHLAGER (4), Boas (3) und 
Sessous (17) besonderen Erfolg versprachen ; denn bei Verwendung dieses 
Farbstoffes konnte von den genannten Autoren eine geotropische Um- 
stimmung der Wurzeln festgestellt werden. 

Samenmaterial. Die folgenden Triebkraftbestimmungen sowie die 
Wachstumsmessungen wurden durchgeführt mit Weizen ‚General von 
Stocken‘‘, Ernte 1927. Außerdem wurden Keimprüfungen mit Roggen 
(Petkuser, Ernte 1928) und Hafer (Beseler III, Ernte 1928, Gelbhafer) 
vorgenommen, über deren Ergebnisse am Ende dieses Abschnittes kurz 
berichtet ist. 

Durchführung der Beizung. Die Körner wurden in einer Stöpselflasche 
mit der Beizlösung übergossen und unter mehrfachem Umschütteln bei 
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konstanter Temperatur von 20° genau 1 Stunde stehen gelassen. Nach 
Ablauf dieser Zeit wurde die Lösung mitsamt den Körnern auf ein Filter 
gebracht. Die zuriickbleibenden Körner wurden durch sechsmaliges Ab- 
spülen mit destilliertem Wasser von der anhaftenden Beizlösung befreit 
(Methodik nach GASSNER, 10a). 

Zu gleicher Zeit mit diesen also behandelten Versuchsobjekten wurden 
Kontrollen angesetzt, die statt in der Beizlösung 1 Stunde in destilliertem 
Wasser gebadet waren, im übrigen aber dieselbe Bebandlung erfuhren 
wie die Versuchskörner. 


Feststellung der Beizwirkung durch Keim- und 
Triebkraftbestimmungen. 


Die nach obigem Verfahren vorbehandelten Samen wurden gleich 
nach der Behandlung ohne Trocknung auf chemisch reines Filtrierpapier 
(SCHLEICHER u. SCHÜLL, 1745) übertragen und in großen Perri-Schalen, 
deren Durchmesser etwa 20 cm betrug, 2 Tage lang vorgekeimt; darauf 
wurden sie in geeigneten Holzkästen in Gartenerde pikiert. Diese waren 
bis zum Rande mit Erde gefüllt und enthielten je 50 Versuchs- und Kon- 
trollpflanzen. Jeder Versuch wurde dreimal wiederholt. Als Keimung ge- 
zählt wurde das erste Austreten der Koleoptilenspitze aus dem Erdboden. 


1. Germisan. 

Geprüft wurden Lösungen von 1,5; 1,0; 0,25 und 0,1%. Bei Anwendung von 
1,5- und 1,0%igen Lösungen zeigte sich eine starke Entwicklungshemmung der 
Versuchspflanzen gegenüber den Kontrollen. So waren bei 1,5 und 1,0% 5 Tage 
nach dem Auslegen in Erde von den vorbehandelten Körnern erst 70% gekeimt, 
während die Kontrollen bereits am 4. Tage maximal mit etwa 95% aufliefen. Bei 
Anwendung einer 0,25%igen Lösung keimten 3 Tage nach dem Auslegen 52%, 
die Kontrollen hatten zu diesem Zeitpunkte bereits 70% erreicht. Erst bei Vorbe- 
handlung mit 0,1% zeigten Versuchs- und Kontrollobjekte gleiche Entwicklung. 


2. Uspulun 1927. 


Zur Untersuchung gelangten 2,0-, 1,0-, 0,25- und 0,1%ige Lösungen. Bei 
0,1% lagen sichtbare Schädigungen der Versuchspflanzen nicht mehr vor, wäh- 
rend die stärkeren Konzentrationen Entwicklungshemmungen verursachten. 


3. Uspulun-Universal. 

Der Uspulun-Universal-Gehalt der verwendeten Lösungen betrug 1,0; 0,4; 
0,25 und 0,1%, von denen die letztgenannte Versuchs- und Kontrollpflanzen 
gleich auflaufen ließ. 

4. Formalin (D.A.B. VI). 

Geprüft wurde der Einfluß von 0,3-, 0,25-, 0,1-, 0,05- und 0,005%igen Lösun- 

gen. 0,05 und 0,005% riefen Schädigungen der Versuchspflanzen nicht mehr hervor. 
5. Kupfersulfat. 


Untersucht wurde die Wirkung der Vorbehandlung mit Lösungen von 1,0; 
0,5; 0,25; 0,1 und 0,05% Kupfersulfatgehalt. Bei Verwendung der 0,05%igen Lö- 
sung entwickelten sich Versuchs- und Kontrollpflanzen annähernd gleich. 


Planta Bd. 12. 34 
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6. Quecksilberchlorid. 

Zur Untersuchung gelangten Lösungen mit 0,1, 0,01, 0,005 und 0,001% Sub- 
limatgehalt. Die beiden letztgenannten Konzentrationsstufen riefen keine 
Schadigungen der Versuchspflanzen mehr hervor. 

7. Arsenige Säure. 

Die Untersuchung blieb auf die einzige Konzentrationsstufe beschränkt, die 
sich durch Berechnung als dem Arsengehalte einer 0,1%igen Uspulun-Universal- 
lösung annähernd entsprechend ergeben hatte. Diese Lösung enthielt 0,002% 
As,0,. Sie übte auf Keim- und Triebkraft keinen sichtbaren Einfluß aus. 

8. Eosin. 


Geprüft wurden 1,0-, 0,5-, 0,1-, 0,05- und 0,01%ige Lösungen. Letztgenannte 
ließ behandelte und Kontrollpflanzen gleich auflaufen. 


Auswahl der für die späteren reizphysiologischen Untersuchungen 
benutzten Konzentrationen auf Grund der Keim- und 
Triebkraftversuche. 

Die vorstehenden Untersuchungen ergaben die bekannte Tatsache, 
daßdie Beizwirkung mit zunehmender Konzentration steigt. Im Hinblick 
darauf, daß vorbehandelte Versuchs- und nicht behandelte Kontroll- 
pflanzen zur Zeit der Reizversuche sich in annähernd gleichen Entwick- 
lungsstadien befinden mußten, eigneten sich demnach die Konzentra- 
tionen am besten zur Vorbehandlung, deren Wirkung auf den Samen hart 
an der Grenze der Schädigung oder dicht darüber lagen, die also die 
Allgemeinentwicklung gegenüber nicht gebeizten Kontrollen nicht allzu- 
sehr veränderten. Demnach wurden folgende Konzentrationsstufen zur 
Verwendung ausersehen: 


Re 0,1% Kupfersulfat . . . . 0,05% 
ny het bu 0,1% I. 1, 0,005% 
Uspulun-Universal . . . 0,1% Arsenige Säure . . . 0,002% 
Formalin . . . 0,05 und 0,005% Br. Aus Su be 0,01% 


Bei zwei Beizmitteln, Germisan und Kupfersulfat, wurde zudem noch 
eine stärkere Konzentration, 0,25 bzw. 0,1%, gewählt, welche die Ent- 
wicklung der Keimlinge stärker herabsetzte; diese Hemmung sprach sich 
in der Weise aus, daß die Versuchspflanzen nach gleicher Zeit bedeutend 
kleiner waren als die Kontrollen. 


Feststellung der Beizwirkung durch Wachstumsmessungen. 

Die Feststellung der geeigneten Konzentration zur Verwendung bei 
den reizphysiologischen Versuchen war zunächst durch Triebkraftbestim- 
mungen vorgenommen worden. Zur-weiteren Charakterisierung der ge- 
wählten Konzentrationen wurden außerdem Bestimmungen der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit angestellt, um bei den mit schwachen Konzentra- 
tionen gebeizten Keimlingen feinere Auswirkungen der Beizung genau 
erfassen zu können. Diese Wachstumsmessungen dienten einmal zur 
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Feststellung äußerlich kaum sichtbarer Nachwirkungen der Vorbehand- 
lung und gleichzeitig zur Kontrolle der Ergebnisse der Triebkraftbestim- 
mungen. Infolge der Wichtigkeit dieser Messungen auch für spätere 
Versuchsauswertungen wurden sie doppelt ausgeführt, und zwar durch 
makroskopische Längenmessungen und mikroskopische Bestimmungen 
des Zuwachses innerhalb einer bestimmten Zeitspanne. 

Die makroskopischen Messungen wurden mit dem Millimetermaß vor- 
genommen, zumeist 3 Tage nach dem Auslegen in Erde, wenn die Ko- 
leoptilen die für reizphysiologische Versuche geeignete Größe erreicht 
hatten. Sie ergaben die durchschnittliche Länge der Pflanze vom Aus- 
tritt aus der Kornschale bis zur Koleoptilenspitze. Die mikroskopischen 
Messungen wurden bei rotem Licht mit Horizontalmikroskopen vorge- 
nommen und lieferten den mittleren Gesamtzuwachs der Versuchs- und 
Kontrollpflanzen innerhalb einer halben Stunde, ausgedrückt in Skala- 
teilen; die Mittelwerte der makroskopisch sowie mikroskopisch ermittel- 
ten Ergebnisse wurden unter sich und untereinander in Vergleich gesetzt. 

Das Versuchsmaterial wurde nach vorher beschriebenem Verfahren 
gebeizt, 2 Tage vorgekeimt, danach in Gartenerde pikiert und etioliert 
aufgezogen. Die Ergebnisse sind in Tabelle 1 zusammengestellt. 


Tabelle 1. 

Beeinflussung der Wachstumsgeschwindigkeit durch Beizkonzentrationen, die in 
Triebkraftbestimmungen (s. oben) keine Schädigungswirkung mehr erkennen ließen. 
Wachstum der Kontrollen (Wasserbehandlung) = 100 gesetzt. 

Zahl der Koleoptilen 10—16 je Ablesung. 

















Beizmittel Konzentration ren mn D ue ame 
wae... ss  » _ 100 100 
Germisan . ..... 0,1 79 76 
in" © UE 0,1 95 92 
Uspulun univ.. . . . 0,1 86 83 
. é | 0,005 104 106 
pe. 0,05 96 92 

( 
Kupfersulfat . er ms >> 
Quecksilberchlorid . . 0,005 88 94 
Arsenige Säure . . . 0,002 110 112 
DO. ZN TE 0,01 78 75 


Aus der Tabelle geht hervor,daß durch die Vorbehandlung von Weizen- 
körnern mit den angegebenen Chemikalien bei den aus diesen Körnern 
gezogenen Koleoptilen in jedem Falle eine mehr oder weniger beträcht- 
liche Hemmung der Wachstumsgeschwindigkeit hervorgerufen wurde. 
Lediglich in zwei Fällen, bei der arsenigen Säure und beim Formalin 
0,005%. konnte eine Stimulation des Wachstums beobachtet werden. 
o4* 
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Von der Wiedergabe der Wachstumsmessungen an chlorophyligriinen 
Pflanzen, die in gleicher Weise vorbehandelt waren, ist Abstand genom- 
men. Es genügt zu sagen, daß hier grundsätzlich die gleichen Unterschiede 
in der Wachstumsgeschwindigkeit zwischen vorbehandelten Versuchs- 
und nicht vorbehandelten Kontrollpflanzen auftraten wie bei den etio- 
liert gezogenen. 

Vergleich der durch Messungen gefundenen Werte 
mit den obigen Triebkraftbestimmungen. 


Die Beizwirkung der ausgesuchten Konzentrationen charakterisiert 
sich also in folgender Weise: 

















Konzen- 
tation in Triebkraft Wachstum der Keimblätter 
u... Ve 0,1 normal unwesentlich verringert 
0,25 stark herabgesetzt = 
ee. ee. Cs 0,1 normal unwesentlich verringert 
Uspulun univ. ... . 0,1 ed. x 
Formalin ...... 0,05 Pr 3 is 
0,005 ‘3 schwach gefördert 
Kupfersulfat . . . . . 0,05 à unwesentlich verringert 
0,1 stark herabgesetzt stark verringert 
Sublimat. . . . . . . 0,005 I unwesentlich verringert 
Arsenige Säure. . . . 0,002 ut schwach gefördert 
il 0,01 EF unwesentlich verringert 


Aus der Zusammenstellung ist zu ersehen, daB die Messungen der 
Wachstumsgeschwindigkeit gegenüber den Triebkraftbestimmungen 
keine wesentlichen Unterschiede erkennen lassen. Die Triebkraftbestim- 
mungen gaben ein Bild dergrobenSchädigungen des Organismus, während 
feinere Unterschiede verlorengingen. Diese zeigten sich erst bei den 
Messungen der Wachstumsgeschwindigkeit, die selbst die geringfügigsten 
Abweichungen als Folge der Vorbehandlung klar zutage treten ließen. 


Feststellung der Beizwirkung bei Roggen und Hafer. 

Außer den Triebkraftbestimmungen mit Weizen wurden auch solche 

mit Roggen (Petkuser, Ernte 1928) und Hafer (Beseler III, Gelbhafer, 

irnte 1928) durchgeführt. Die Versuche zeigten, daß zwischen Roggen 
und Weizen keine grundsätzlichen Unterschiede bestehen; die Empfind- 
lichkeit gegenüber den verwendeten Chemikalien war die gleiche, so daß 
die für Weizen ausgesuchten Konzentrationen auch auf Roggen übertra- 
gen wurden. 

Hafer wurde nur in entspelztem Zustande untersucht; trotzdem 
zeigte sich eine größere Widerstandsfähigkeit gegenüber den Beizmitteln, 
so daß für einige von diesen (Germisan und Uspulun-Universal) höhere 
Konzentrationen angewendet werden konnten. 
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Das geotropische Verhalten von Koleoptilen aus vorbehandelten Samen. 

Die Durchführung der Beizung und das Auslegen der Körner erfolgte 
genau nach dem bereits früher bei den Triebkraftbestimmungen geschil- 
derten Verfahren: einstündige Vorbehandlung der Körner bei 20°, sechs- 
maliges Auswaschen mit destilliertem Wasser und zweitägiges Vorkeimen 
auf feuchtem Fließpapier, danach Aussaat in Erde. 

Als Kontrolle dienten Körner, die anstatt in der Beizlösung dieselbe 
Zeit in destilliertem Wasser gebadet waren. 

Zu jedem Versuch wurden vorbehandelte und Kontrollkeimlinge ver- 
wendet. Die üblichen Konzentrationen, die nach den Erfahrungen der 
Triebkraftversuche ein gleiches Auflaufen der > 
Versuchs- und Kontrollpflanzen gewährleiste- Keonmer 
ten, gestatteten ohne weiteres, beide Ver- 
suchsreihen gleichzeitig anzusetzen und zur 
Keimung auszulegen. Soweit zwischen Ver- 
suchs- und Kontrollobjekten geringe Größen- 
differenzen auftraten, handelte es sich stets 
um ganz geringfügige Unterschiede, die auch u 
in jedem Fall innerhalb der Pflanzen der ein- er 
zelnen Versuchs- und Kontrollreihen unter vl#) 
sich festzustellen waren. Besondere Vorver- — krümmungs - 
suche zeigten auBerdem, daB kleinere Unter- richtung 
schiede in der Koleoptilenlänge bis zu einem 
guten halben Zentimeter das Eintreten und oN 
den Verlauf der Reaktion über die fiir diese Auge des 

7 : N : Ableserd'en 

Versuche zu ziehende Fehlergrenze hinaus | 
‘ : ” E m Abb. 1. Anordnuug bei 
nicht zu beeinträchtigen vermochten. Trotz- geotropischen Versuchen. 
dem wurde peinlich darauf geachtet, daß Ver- ! sebeizt; en oa 
suchs- und Kontrollpflanzen keine größeren 

Differenzen aufwiesen, was durch Entfernung der allzu kleinen Exem- 
plare erreicht wurde. 

Bei den höheren Konzentrationen mit nachweislich stärkerer Ent- 
wicklungsverzögerung der mit ihnen behandelten Keimlinge wurde durch 
24stündiges späteres Ansetzen der Kontrollen diese Wachstumsverlang- 
samung wieder ausgeglichen, so daß zum Versuche Pflanzen gleicher 
Keimblattlänge zur Verfügung standen. 

Die Aussaat der auf Filtrierpapier vorgekeimten Keimlinge wurde in 
zuvor gut gereinigten Glaswannen in Gartenerde vorgenommen. Um 
Bodenfeuchtigkeitsunterschiede auszuschalten, war jede Wanne in zwei 
Felder eingeteilt und enthielt Versuchs- und Kontrollpflanzen entspre- 
chend der beigegebenen Skizze (Abb. 1). 

Die Versuchsgläser wurden in der Dunkelkammer aufgestellt, die 
Keimlinge bei Zimmertemperatur aufgezogen. 
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Sobald die Koleoptilen 2,5—3,5 cm lang geworden waren und etwaige 
krumm gewachsene und unbrauchbare Exemplare unter den üblichen 
Vorsichtsmaßregeln bei dunkelrotem Licht entfernt waren, wurden sie 
durch Umlegen der Wanne in Horizontallage geotropisch gereizt. Nach 
einer bestimmten Zeit, die bei den verschiedenen Getreidearten zwischen 
15 und 25 Minuten schwankte, wurden die Wannen wieder aufgerichtet. 

Die Ablesungen erfolgten unter Verwendung einer 10 Watt-Rubin- 
glasbirne, die etwa 50 cm von den Koleoptilen entfernt war. Um eine 
mögliche Beeinflussung der Keimlinge durch Wärmestrahlung abzu- 
schwächen, waren zwischen Lichtquelle und Versuchsgläsern zwei etwa 
5 em voneinander entfernte Glasplatten angebracht. 

Das rote Licht wurde nur zur Zeit der Ablesung eingeschaltet, während 
der übrigen Versuchszeit standen die Keimlinge im Dunkeln. Das Auge 
wurde in gleiche Höhe mit den Koleoptilen gebracht und gegen die Licht- 
quelle beobachtet. Abgelesen wurde von 10 zu 10 Minuten, gerechnet vom 
Wiederaufrichten der Gefäße mit den Keimlingen. Als Reaktion gezählt 
wurde die Abweichung der Koleoptilen von der Lotrichtung ohne Be- 
rücksichtigung eventueller quantitativer Unterschiede. Diese Ablesungs- 
methodik gestaltete sich anfänglich etwas schwierig, jedoch ließen sich 
nach einiger Übung auch die allerersten feinen Unterschiede bei Eintritt 
der Reaktion sicher feststellen. — Jeder Versuch wurde mindestens 
dreimal wiederholt. 





1. Germisan. 
Versuch 1. 


Konzentration: 0,1%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Koleoptilenlänge bei Versuchsbeginn: etwa 2,7 cm. 
Geotropische Reizung: 25 Minuten, Temperatur: 21°. 











Behandelte Kontroll- 
Keiwlinge keimlinge 
Zahl der Pflanzen 
30 26 
Gekriimmte Pflanzen nach 10 Minuten! 6,6% 15,4% 
” ” » 20 Fr 80,0% 92,3% 
” ” » 30 Pr 100 % 100 % 
„ ” » 40 » 100 % 100 % 
” à » 50 de 100 % 100 % 





Nach 50 Minuten Rückgang der Krümmung. 
Die graphische Darstellung (Abb. 2) möge zur besseren Veranschau- 
lichung dienen. 


Versuche 2 und 3: Wiederholungen von Versuch 1. Ergebnis gleich. 
1 Gezählt vun Beendigung der geotropischen Reizung. 
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Versuch 4. 

Konzentration: 0,25%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Kontrollen 24 Stunden später angesetzt. 
Koleoptilenlänge: etwa 2,9 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 21°. 
Ergebnis siehe Abb. 3. 
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Abb. 2. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen Abb. 8. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 
nach Beisung des Saatgutes mit 0,1% iger Ger- nach Beizung des Saatgutes mit 0,25% iger 
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Abb. 4. Georeaktionen von Roggenkoleoptilen Abb. 5. Georeaktionen von Haferkolcoptilen 
nach Beizung des Saatgutes mit 0.1% iger Ger- nach Beizung des Saatgutes mit 0,25%, iger 
misanlösung. Germisanlösung. 


— (iebeizt. o------ o Kontrolle, nicht gebeizt. 


Versuche ö, 6 und 7: Wiederholungen von Versuch 4. Ergebnis gleich. 
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Versuch 8. 
Konzentration: 0,1%. 
Material: Roggen, Petkuser, Ernte 1928. 


Koleoptilenlänge: etwa 3,1 cm. 
Geotropische Reizung: 20 Minuten. Temperatur: 19. 
Ergebnis siehe Abb. 4. 


Versuche 9 und 10: Wiederholungen von Versuch 8. Ergebnis gleich. 


Versuch 11. 
- Konzentration: 0,25%. 
Material: Hafer, Beseler III Gelbhafer, Ernte 1928, entspelzt. 


Koleoptilenlänge: etwa 3,4 cm. 
Geotropische Reizung: 15 Minuten. Temperatur: 26°. 
Ergebnis siehe Abb. 5. 


Versuche 12, 13 und 14: Wiederholungen von Versuch 11. Ergebnis 
gleich. 

Durch die Vorbehandlung der Körner ist in jedem Falle bei den aus 
diesen gezogenen Koleoptilen eine wesentliche Verzögerung des geotropi- 
schen Reaktionsverlaufes zu erkennen, die sich erst etwa 30 Minuten nach 
Reaktionsbeginn wieder ausgleicht. Ein Vergleich zwischen Versuch 1 
und Versuch 4 mit 0,1 und 0,25% bei der gleichen Pflanze lehrt, daß mit 
Heraufsetzen der Beizkonzentration eine stärkere Reaktionsverzögerung 
verbunden ist. Im übrigen verhalten sich Weizen, Hafer und Roggen 
gleich und werden auch in gleicher Weise durch die Vorbehandlung be- 
einflußt. 

2. Uspulun. 

Versuch 15. 

Konzentration: 0,1%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 

Koleoptilenlänge: etwa 3,3 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 1. 

Ergebnis siehe Abb. 6. 


Versuche 16, 17 und 18: Wiederholungen von Versuch 15. Ergebnis 
gleich. 


Durch die Vorbehandlung der Körner mit Uspulun findet keine Be- 
einflussung des geotropischen Reizverhaltens gegenüber normalen Wasser- 
kontrollen statt. 

3. Uspulun-Universal. 

Versuch 19. 

Konzentration: 0,1%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 


Koleoptilenlänge: etwa 2,1 cm. 
Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 1%. 
Ergebnis siehe Abb. 7. 
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Versuche 20,21 u.22: Wiederholungen von Versuch 19. Ergebnisgleich. 


Versuch 23. 


Konzentration: 0,25%. 


Material: Hafer, Beseler III Gelbhafer, Ernte 1928. 


Koleoptilenlänge: etwa 2,6 cm. 


Geotropische Reizung: 15 Minuten. 


Ergebnis siehe Abb. 8. 


Reaktions % 


p | 
90 


= 


wr 





L i L 4. J 
noch 0 2 3 w Shir. 
Abb. 6. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 
nach Beizung des Saatgutes mit 0,1% iger 
Uspulunlösung. 
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Abb. 8. Georeaktionen von Haferkoleoptilen 
nach Beizung des Saatgutes mit 0,25% iger 
Lösung von Uspulun-Universal. 





— Gebeizt. o---- 


Versuche 24,25 u. 26: Wiederholungen von Versuch 23. Ergebnis gleich. 


Temperatur: 22°. 
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Abb. 7. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 
nach Beizung des Saatgutes mit 0,1% iger Lö- 
sung von Uspulun-Universal. 
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Abb. 9. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 
nach Beizung des Saatgutes mit 0,005 %,iger 
Formalinlösung. 


o Kontrolle, nicht gebeizt. 
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Die weiteren Versuche (27—29) wurden mit 0,1% iger Lösung an Pet- 
kuser Roggen durchgeführt. Sie ergaben dasselbe Resultat wie beim Wei- 
zen. Von ihrer näheren Angabe ist Abstand genommen. 

Mit Uspulun-Universallösung vorbehandelte Keimlinge zeigen also 
eine geotropische Reaktionsbeschleunigung gegenüber nicht vorbehan- 
delten Kontrollen. 

4. Formalin. 

Versuch 30. 

Konzentration: 0,005%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 

Koleoptilenlänge: etwa 2,8 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. 'Temperatur: 19,50. 

Ergebnis siehe Abb. 9. 

Versuche 31 und 32: Wiederholungen von Versuch 30. Ergebnis 
gleich. 


Versuch 33. 

Konzentration: 0,05%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 

Koleoptilenlänge: etwa 2,6 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 23°. 

Ergebnis siehe Abb. 10. 

Weitere Versuche (36—41) wurden mit Hafer, Beseler III Gelbhafer, 
Ernte 1928, und Petkuser Roggen, Ernte 1928, durchgeführt. Sie ergaben 
den gleichen Kurvenverlauf. 

Durch die Vorbehandlung mit 0,005% und 0,05%igen Formalin- 
lösungen werden in jedem Falle geotropische Reaktionsverzögerungen 
hervorgerufen. 

5. Kupfersulfat. 

Versuch 42. 

Konzentration: 0,05%. 

Material: Weizen. General v. Stocken, Ernte 1927. 

Koleoptilenlänge: etwa 2,7 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 19. 

Ergebnis siehe Abb. 11. 

Versuche 43, 44 und 45: Wiederholungen von Versuch 42. Ergebnis 
gleich. 


Versuch 46. 

Konzentration: 0,1%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 

Kontrollen 8 Stunden später angesetzt. 

Koleoptilenlänge: etwa 2,8 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 22°. 

Ergebnis siehe Abb. 12. 

Versuche 47, 48 und 49: Wiederholungen von Versuch 46. Ergebnis 


gleich. 
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Der geotropische Reaktionsverlauf der mit 0,05- und 0,1% igen Kupfer- 
sulfatlösungen vorbehandelten Keimlinge weist gegenüber nicht behan- 
delten Kontrollen beträchtliche Verzögerungen auf. 
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Abb, 10. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen Abb. 11. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 
nach Beizung des Saatgutes mit 0,05%, iger nach Beizung des Saatgutes mit 0,05°, iger 
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Abb. 12. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen Abb. 13. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 
nach Beizung des Saatgutes mit 0.1%, iger nach Beizung des Saatgutes mit 0,005, iger 
Kupfersulfatlösung. Quecksilberchloridlösung. 
—s Gebeizt. o----- o Kontrolle, nicht gebeizt. 


6. Quecksilberchlorid. 


Versuch 50. 

Konzentration: 0,005%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Koleoptilenlänge: etwa 2,5 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 20°. 
Ergebnis siehe Abb. 13. 
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Versuche 51, 52 und 53: Wiederholungen von Versuch 50. Ergebnis 
gleich. 

Das geotropische Reizverhalten der mit 0,005%iger Quecksilber- 
chloridlösung vorbehandelten Keimlinge zeigt gegenüber dem normaler 
Wasserkontrollen keine Veränderung. 


7. Arsentrioxyd. 
Versuch 54. 
Konzentration: 0,002°%. 
Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Koleoptilenlänge: etwa 3,2 cm. 
Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 22°. 
Ergebnis siehe Abb. 14. 














Heakhars % Reaktions % 
mr or 
Nr æ!- 
ar a0 
“hr 70\- 
4 1 
As ool ! 
‘ 
Sr st a 
U 
#+- we ! 
! 
50 Jo |- i 
ar mb 
Mr Mr 
i L i i J Zz 1 
0h 0 2 2 4 SM. mm 2 XH w 30Min. 


Abb. 14. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen Abb. 15. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 

nach Beizung des Saatgutes mit, 0,002 % iger nach Behandlung des Saatgutes mit 0,01 % iger 

Lösung von Arsentrioxyd. e———e Gebeizt. Eosinlösung. Behandelt. 
o----- o Kontrolle, nicht gebeizt. o----- o Kontrolle, nicht behandelt. 


Versuche 55, 56 und 57: Wiederholungen von Versuch 54. Ergebnis 
gleich. 

Es ergibt sich demnach, daß durch die Verwendung einer 0,002% igen 
Arsentrioxydlösung eine Beschleunigung des Ablaufes der geotropischen 
Reaktion eintritt. 





8. Eosin. 
Versuch 58. 
Konzentration: 0,01%. 
Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Koleoptilenlänge: etwa 2,6 cm. 
Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 20%. 
Ergebnis siehe Abb. 15. 


Versuche 59, 60 und 61: Wiederholungen von Versuch 58. Ergebnis 
gleich. 
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Untersuchungen mit Hafer, Beseler III Gelbhafer, Konzentration 
0,01% ergaben dasselbe (Versuche 62—65). 

Die Vorbehandlung mit 0,01%iger Eosinlösung spricht sich in einer 
geotropischen Reaktionsverzögerung aus. 


Zusammenfassung der vorstehenden Ergebnisse. 


Die verwendeten Chemikalien können entsprechend ihrer Wirkung 
auf das geotropische Reizverhalten der mit ihnen vorbehandelten Keim- 
linge in folgende Gruppen gegliedert werden: 

Gruppe I umfaßt solche Chemikalien, die eine Beschleunigung der 
geotropischen Reaktion hervorrufen: Uspulun-Universal und Arsenige 
Säure. 

Gruppe II enthält die Chemikalien, die sich bezüglich ihrer Wirkung 
auf das geotropische Verhalten indifferent erweisen: Uspulun und Queck- 
silberchlorid. 

Gruppe III umfaßt Chemikalien, die eine Verzögerung der geotropi- 
schen Reaktion bedingen: Germisan, Formalin, Kupfersulfat und Eosin. 


Die Wirkung niederer Beiz- und Anzuchtstemperaturen auf das 
geotropische Verhalten der Keimlinge aus vorbehandelten Samen. 


Die Wirkung eines Beizmittels auf das Saatgut ist in doppelter Weise 
von Temperaturverhältnissen abhängig. Sie kann sowohl durch die Tem- 
peratur beim Beizvorgang selbst als auch durch die spätere Keimbett- 
temperatur beeinflußt werden. 

Die Wirkung der Temperatur beim Beizvorgang ist von GASSNER- 
RABIEN (11) genau an Steinbrandsporen untersucht worden. Hierbei 
zeigte sich, daß bei Steigerung der Temperatur von 0 auf 30° die Beiz- 
wirkung von Germisan auf das etwa 30fache erhöht wird, die von Uspulun 
dagegen unter diesen Umständen nur um das Doppelte; ebenso steigert 
sich die Beizwirkung des Formalins mit zunehmender Temperatur. Es 
kann demnach allgemein gesagt werden, daß die Wirkung eines Beiz- 
mittels sich mit Temperaturerhöhung verstärkt, wenn auch der Grad der 
Steigerung bei den verschiedenen Mitteln verschieden ist. Diese Ergeb- 
nisse waren, wie schon betont, an Sporen gewonnen, jedoch zeigte sich 
bei der Behandlung von Körnern, daß auch hier ähnliche Verhältnisse 
vorlagen und die Beizwirkung durch tiefe Temperaturen herabgesetzt 
wurde. 

Mindestens ebenso wichtig wie die Frage der Temperatur während der 
Beizung ist die zugegebene Temperatur im Keimbett während des Auf- 
laufens. Nach Lane (13) erleidet mit Formalin gebeiztes Saatgut bei 
niederer Keimbettemperatur stärkere Schädigungen als bei hoher. Gass- 
NER (10) konnte dies bestätigen und gleichzeitig zeigen, daß bei queck- 
silberhaltigen Mitteln umgekehrte Verhältnisse vorliegen. So liegt die 
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Dosis toxica für mit Formalin gebeiztes Saatgut bei Keimungstempera- 
turen von 20° bei 0,1% —0,12% ; sie sinkt dagegen auf 0,08% bei Tem- 
peraturerniedrigung des Keimbettes auf 5°. Bei quecksilberhaltigen 
Beizmitteln dagegen kann mit Herabsetzung der Keimungstemperatur 
die Konzentration des Beizmittels bedeutend erhöht werden, ohne daß 
sichtbare Schädigungen zutage treten. So läßt sich die für eine Kei- 
mungstemperatur von 20° festgestellte toxische Konzentration von Ger- 
misan, ohne die Entwicklung der Keimlinge in Erde zu beeinträchtigen, 
um das etwa Achtfache erhöhen, wenn die Keimungstemperatur auf 5° 
herabgesetzt wird. Getreide, das mit Uspulun gebeizt ist, zeigt ebenfalls 
die stärkste Schädigung bei hoher Keimungstemperatur und eine bedeutend 
geringere bei Anwendung tiefer Temperaturen. Es kann demnach gesagt 
werden, daß die Schädigungswirkungen dieser beiden quecksilberhaltigen 
Beizmittel durch Erniedrigung der Anzuchtstemperatur paralysiert wer- 
den können. 

Bei der Beurteilung der folgenden Versuche, bei denen Beizung und 
Anzucht bei 7° C stattfanden, ist auf das Vorstehende Rücksicht zu 
nehmen. Bei Germisan und Uspulun-Universal müssen sich die Wir- 
kungen von erniedrigter Beiz- und Keimungstemperatur addieren, inso- 
fern, als beide in der Richtung einer geringeren Schädigung wirken. Im 
Zusammenhang damit konnte in der Tat beobachtet werden, daß die 
Wirkung einer 0,25%igen Germisanlösung, die in den Versuchen des vor- 
stehenden Abschnittes derartig stark geschädigt hatte, daß sich die Not- 
wendigkeit eines 24stündigen späteren Ansetzens der Kontrollpflanzen 
ergeben hatte, so stark herabgesetzt war, daß die Aussaat von Versuchs- 
und Kontrollkeimlingen gleichzeitig erfolgen konnte. Schwieriger zu be- 
urteilen ist die Formalinwirkung, denn hier drückt die tiefe Beiztempe- 
ratur die Wirkung herab, während die tiefe Keimbett-Temperatur eine 
Steigerung verursacht. Da aber überhaupt nur mit schwachen Konzen- 
trationen gearbeitet wurde und diese bei tiefer Temperatur zur Anwen- 
dung gelangten, so traten keine Schädigungen auf. 

Wir haben also auf jeden Fall in der Wahl tiefer Temperaturen, vor 
allem bei den Quecksilberbeizmitteln, ein Mittel, Schädigungswirkungen 
auszuschalten. Um nun der Frage näher zu kommen, ob das geotropische 
Verhalten von Keimlingen ebenfalls durch niedrige Beiz- und Anzuchts- 
temperaturen beeinflußbar ist, wurden mit einigen Beizmitteln ent- 
sprechende Untersuchungen angestellt, nämlich mit Germisan und Uspu- 
lun-Universal als quecksilberhaltigen Mitteln und mit Formalin als 
quecksilberfreiem Mittel. 

Als Versuchsmaterial diente Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Verwendet wurden die bekannten Konzentrationen, also Germisan 0,1 
und 0,25%, Uspulun-Universal 0,1% und Formalin 0,005 und 0,05% . — 
Aus Zweckmäßigkeitsgründen wurde bei Uspulun-Universal außerdem 
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noch eine 0,25%ige Lösung verwendet, um auch bei diesem Mittel eine 
der stärkeren Konzentration des Germisans entsprechende Stufe mit ver- 
gleichen zu können. 

Es sei nochmals betont, daß bei allen Konzentrationen die Aussaat 
der Versuchs- und Kontrollkörner gleichzeitig erfolgen konnte, da auf 
Grund der gewählten Versuchsanstellung Entwicklungsschädigungen der 
Versuchspflanzen nicht mehr beobachtet werden konnten. 

Gebeizt wurde genau nach dem bereits früher geschilderten Verfah- 
ren. Versuchs- und Kontrollkörner wurden in einem Kühlraum, der auf 
7° C eingestellt war, 1 Stunde lang in der Beizlösung bzw. destilliertem 
Wasser von 7°C gebadet, danach auf ein Filter gebracht und 6mal 
mit destilliertem Wasser gleicher Temperatur abgespült. Anschließend 
wurden die Körner ohne Trocknung und Vorkeimung in Glaswannen 
in Gartenerde pikiert, in derselben Anordnung der Versuchs- und Kon- 
trollpflanzen wie früher geschildert. 

Die Anzucht der Keimlinge geschah in einem Kühlschrank, in wel- 
chem die Temperatur während der einzelnen Tage höchstens zwischen 
6 und 8° C schwankte. Nach ungefähr 3 Wochen hatten die Koleoptilen 
die für reizphysiologische Versuche geeignete Größe erreicht. Sie wur- 
den dann aus dem Kühlschrank in einen anderen Dunkelraum von etwa 
20° C übertragen und in diesem 14 Stunden bei Zimmertemperatur 
stehen gelassen. Nach Ablauf dieser Zeit wurden die Keimlinge bei 
Zimmertemperatur geotropisch gereizt. 

Reizen und Ablesen fand genau nach den im vorstehenden Abschnitt 
gemachten Angaben statt. 


l. Germisan. 
Versuch 66. 


Konzentration: 0,1%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Beiz- und Anzuchtstemperatur: etwa 7°. 
Koleoptilenlänge: etwa 3,8 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 23°. 
Ergebnis siehe Abb. 16. 


Versuch 67: Wiederholung von Versuch 66. Ergebnis gleich. 


Versuch 68. 

Konzentration: 0,25%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Beiz- und Anzuchtstemperatur: 7°. 
Koleoptilenlänge: etwa 3,9 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 22°. 
Ergebnis siehe Abb. 17. 


Versuche 69, 70 und 71: Wiederholungen von Versuch 68. Ergebnis 
gleich. 
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2. Uspulun-Universal. 
Versuch 72. 
Konzentration: 0,1%. 
Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Beiz- und Anzuchtstemperatur: 7°. 
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Abb. 16. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen Abb. 17. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 
nach Beizung des Saatgutes bei niederer Tem- nach Beizung des Saatgutes bei niederer Tem- 
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Abb. 18. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen Abb. 19. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 
nach Beizung des Saatgutes bei niederer Tem- nach Beizung des Saatgutes bei niederer Tem- 
peratur (Uspulun-Universal 0,1%). peratur (Uspulun-Universal 0,25%). 
—e (ebeizt. o----- o Kontrolle, nicht gebeizt. 


Koleoptilenlänge: etwa 4,4 cm. 
Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 21°. 
ürgebnis siehe Abb. 18. 


Versuch 73: Wiederholung von Versuch 72. Ergebnis gleich. 
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Versuch 74. 

Konzentration: 0,25%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Beiz- und Anzuchtstemperatur: 7°. 

Koleoptilenlänge: etwa 3,8 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 21°. 
Ergebnis siehe Abb. 19. 


Versuche 75, 76 und 77: Wiederholungen von Versuch 74. Ergebnis 


gleich. 


3. Formalin. 
Versuch 78. . 
Konzentration: 0,005%. 
Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Beiz- und Anzuchtstemperatur: 7°. 
Koleoptilenlänge: etwa 3,1 cm. 
Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 229. 
Ergebnis siehe Abb. 20. 
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Abb. 20. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen Abb, 21. Georeaktionen von Weizenkoleoptilen 
nach Beizung des Saatgutes bei niederer Tem- nach Beizung des Saatgutes bei niederer Tem- 


peratur (Formalin 0,005 %). peratur (Formalin 0,05%). 
— Gebeizt. o----- o Kontrolle, nicht gebeizt. 


Versuche 79, 80 und 81: Wiederholungen von Versuch 78. Ergebnis 


gleich. 


Versuch 82. 

Konzentration: 0,05%. 

Material: Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 
Beiz- und Anzuchtstemperatur: 7°. 
Koleoptilenlänge: etwa 3,8 cm. 

Geotropische Reizung: 25 Minuten. Temperatur: 22°. 
Ergebnis siehe Abb. 21. 


Versuche 83, 84 und 85: Wiederholungen von Versuch 82. Ergebnis 


gleich. 





Planta Bd. 12. 35a 
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Aus den Versuchen geht hervor, daß beim Germisan und Uspulun- 
Universal bezüglich des Ablaufes der Georeaktion dasselbe Verhältnis 
zwischen Versuchs- und Kontrollpflanzen auftritt, wie es bei den Ver- 
suchen des vorhergehenden Abschnittes gezeigt wurde. Die veränderten 
Temperaturverhältnisse haben die Wirkung der Beizmittel auf den Ablauf 
der Georeaktion nicht zu beeinflussen vermocht. Germisan ruft eine Ver- 
zögerung und Uspulun-Universal ruft eine Beschleunigung hervor. 

Im Gegensatz dazu lassen die mit Formalin vorbehandelten Keim- 
linge Unterschiede im geotropischen Reizverhalten im Vergleich zu den 
Kontrollen nicht mehr erkennen. 


Besprechung der Ergebnisse. 


Die vorstehenden Untersuchungen liefern den Nachweis, daß durch 
Vorbehandlung von Samenkörnern das geotropische Reizverhalten der 
aus diesen gezogenen Keimlinge geändert werden kann. 

Derselbe Effekt, den FRIESEN (8 und 8 a) durch physikalische Vorbe- 
handlung der Samen sowie durch Anwendung von H,S0, erreichte, wurde 
hier durch Verwendung von Chemikalien erzielt. Die Beeinflussung der 
Georeaktion zeigt sich entweder in einer Beschleunigung oder in einer 
Verzögerung des Ablaufes der Reaktion. 

Messungen der Wachstumsgeschwindigkeit vorbehandelter Pflanzen 
lassen erkennen, daß diese ebenfalls durch die Darreichung der Chemi- 
kalien eine mehr oder minder große Veränderung erleidet. Diese Verände- 
rung spricht sich in der Weise aus, daß nach Vorbehandlung mit bestimm- 
ten Mitteln das Wachstum gehemmt, in anderen Fällen dagegen anschei- 
nend etwas gefördert wird. 

Diese Feststellungen könnten zu der Vermutung führen, daß zwischen 
der Veränderung der Wachstumsgeschwindigkeit und der der geotropi- 
schen Reaktion Beziehungen bestehen derart, daß mit veränderter Wachs- 
tumsgeschwindigkeit eine Veränderung der geotropischen Reaktion Hand 
in Hand geht. 

Für die Möglichkeit dieser Annahme könnte vielleicht die Tatsache 
sprechen, daß zwischen gewöhnlichen Wachstumsvorgängen und den 
Vorgängen bei geotropischen Reaktionen gewisse Übereinstimmungen 
bestehen. In beiden Fällen handelt es sich zunächst um Streckungsvor- 
gänge, wobei dahingestellt sei, ob hierbei Änderungen der Turgorverhält- 
nisse, des Zellinhaltes oder der Membran ausschlaggebend sind (vergleiche 
hierzu DE VRIES [18], Nor [15 und 16], Frrrine [7)). 

Ebenso kann eine gleichsinnige Beziehung zwischen Wachstumsge- 
schwindigkeit und Ablauf der geotropischen Reaktion in Abhängigkeit 
von Temperaturverhältnissen nachgewiesen werden. Innerhalb gewisser 
Grenzen bewirkt eine Erhöhung der Temperatur eine erhöhte Wachs- 
tumsgeschwindigkeit und ebenso eine Förderung des geotropischen Re- 
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aktionsablaufes, während bei Herabsetzung der Temperatur nach Cza- 
PEK (6) und Back (2) eine gleichsinnige Verzögerung dieser beiden Vor- 
gänge auftritt. 

Um einen Überblick zwischen Beeinflussung der Wachstumsgeschwin- 
digkeit durch chemische Vorbehandlung des Samens und Ablauf der Geo- 
reaktion als Folge der gleichen Behandlung zu bekommen, seien im fol- 
genden die Ergebnisse nochmals kurz zusammengestellt. 











Konzentration | Wachstums- | ber nz 
in % N ern keimlinge 

Germisan ...... | 0,1 | verringert | verzögert 

| 0,25 j ” ” 
a | oe | 0,1 RA | normal 
Uspulun-Universal . . | 0,1 | és ; beschleunigt 
a TT 0,005 | gefördert verzögert 

| 0,05 | verringert = 
Kupfersulfat . . . . . 0,05 2 = 

=. Ü | Li 
Quecksilberchlorid . . | 0,005 * | normal 
Arsenige Säure. . . . 0,002 gefürdert | beschleunigt 
RR TR M That | 0,01 | verringert | verzögert 


Bei Germisan, Formalin 0,05%, Kupfersulfat und Eosin lassen sich 
derartige Wirkungen der Vorbehandlung feststellen, daß hier einer Er- 
klärung der Reaktionsverzögerung durch Wachstumsvorgänge nichts im 
Wege stünde. Für die Richtigkeit einer solchen Erklärung sprächen auch 
die Ergebnisse von Versuchen mit arseniger Säure. Hier kann eine Be- 
schleunigung der Wachstumsgeschwindigkeit und eine ebensolche des 
Reaktionsverlaufes festgestellt werden. 

Eine Betrachtung der übrigen mit anderen Beizmitteln erhaltenen 
Ergebnisse macht jedoch diese Anschauung unhaltbar. Beizungen der 
Körner mit Uspulun und Quecksilberchlorid verändern die geotropische 
Reaktion der Versuchspflanzen gegenüber den Kontrollen nicht, obwohl 
durch diese Chemikalien meßbare Wachstumsverzögerungen hervor- 
gerufen werden. Die Vorbehandlung mit Uspulun-Universal bedingt 
sogar eine beschleunigte geotropische Reaktion, trotzdem die Wachstumsge- 
schwindigkeit wesentlich herabgesetzt wird. Aus alledem muß somit gefol- 
gert werden, daß Wachstumsvorgänge nicht ausschließlich als Erklärungs- 
möglichkeit für anomales geotropisches Reizverhalten dienen können. 

Noch mehr als die-eben gemachten Feststellungen sprechen außer- 
dem folgende Versuchsergebnisse gegen eine einfache Beziehung zwischen 
Wachstumsgeschwindigkeit und Ablauf der Georeaktion. Durch Er- 
niedrigungen der Beiz- und Anzuchtstemperaturen haben wir ein Mittel, 
die Beeinflussung der Wachstumsgeschwindigkeit auszuschalten, da 

35* 
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selbst bei Anwendung stärkerer Konzentrationen der Chemikalien gleich- 
zeitiges Auflaufen und gleichmäßige Entwicklung der Versuchs- und 
Kontrollpflanzen zu beobachten ist. Trotzdem zeigt sich aber, daß, wenig- 
stens bei Germisan und Uspulun-Universal, die geotropischen Reak- 
tionen der Versuchspflanzen nicht geändert werden, wie dies der Fall 
sein müßte, wenn ausschließlich Wachstumsvorgänge am Zustandekom- 
men der Reaktion beteiligt wären. 

Damit ist also endgültig festgestellt, daß nicht eine einfache Änderung 
der Wachstumsgeschwindigkeit für die Verschiebung der geotropischen Re- 
aktion verantwortlich zu machen ist. Wir müssen demnach die Ursachen 
in anderer Richtung suchen. Allerdings läßt sich eine befriedigende Er- 
klärung in dieser anderen Richtung heute noch nicht geben. Es liegt nahe, 
die Erklärung für die anomalen geotropischen Reaktionen in der An- 
nahme einer Änderung des Plasmazustandes durch das Eindringen der 
Chemikalien zu suchen. Daß die Chemikalien in das Zellinnere eindringen, 
hat bereits NIETHAMMER (14) für Uspulun-Universal nachgewiesen. 
Selbst ‚wenn nur Spuren des verwendeten Beizmittels übrigbleiben, so 
ist eine Zustandsänderung des Protoplasmas in den reizempfänglichen 
Organen sehr wohl möglich. Voraussetzung dafür ist, daß die Chemi- 
kalien während der Entwicklung in dem Organismus verbleiben und nicht 
aus ihm entfernt werden können, oder daß die durch die Behandlung 
verursachte Änderung irreversibel fixiert bleibt. Welcher Art die durch 
die Vorbehandlung der Samen mit chemischen Agenzien bewirkten 
Änderungen im Protoplasma sein könnten, dafür fehlt jeder Anhalts- 
punkt. 

Für das allgemeine Stimulationsproblem, d. h. für die Frage, ob 
wir durch Darreichung chemischer Stoffe eine Änderung der Wachstums- 
und Entwicklungsverhältnisse der aus vorbehandelten Samen gezogenen 
Pflanzen annehmen dürfen, sind die vorliegenden Arbeiten insofern von 
Wichtigkeit, als es gelungen ist, durch chemische Agentien einen Eingriff 
in die inneren Funktionen eines Organismus vorzunehmen, dessen Folgen 
direkt meßbar sind. Jedoch ist bei dieser ganzen Frage eine überaus vor- 
sichtige Beurteilung am Platze. Die Erklärung der beobachteten Vor- 
gänge ist durchaus hypothetisch. Auch in anderer Weise muß eine Ver- 
suchsauswertung mit der größten Vorsicht vorgenommen werden, da wir 
ja nicht wissen, welche Komponenten der verwendeten Beizmittel wirk- 
sam sind. Bekanntlich stellen die üblichen Beizmittel des Handels Ge- 
mische chemischer Körper dar, die außerdem mit Füllstoffen versetzt 
sind. Über die Wirkungsweise dieser Füllstoffe ist nur sehr wenig be- 
kannt. Aus dem Gesagten ergibt sich die Notwendigkeit weiterer Unter- 
suchungen, die alle die angegebenen Faktoren berücksichtigen, und die 
im Rahmen dieser Arbeit nicht mehr vorgenommen werden konnten. 
Denn allein schon aus dem Grunde mußte die Untersuchung der physio- 
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logischen Wirkung dieser Faktoren unterlassen werden, weil die ange- 
wendete Arbeitsmethodik sich nicht nur äußerst zeitraubend, sondern 
auch sehr umständlich und schwierig gestaltete. 


Das phototropische Verhalten von Koleoptilen 
aus vorbehandeltem Saatgut. 


Die Versuche der vorhergehenden Abschnitte haben bewiesen, daß 
durch die Vorbehandlung der Samen mit chemischen Agenzien zum Teil 
Änderungen im geotropischen Reizverhalten der aus ihnen gezogenen 
Keimlinge erzielt werden können. Ob im Einzelfall eine beschleunigte, 
verzögerte oder gegenüber den Kontrollen unbeeinflußte Reaktion her- 
vorgerufen wird, ist durch spezifische Eigenschaften der Chemikalien 
bedingt. 

Es lag nahe, entsprechende Versuche über Phototropismus anzustellen, 
um zu sehen, ob die beim Geotropismus gefundenen Beeinflussungen 
auch bei diesem auftraten. 

Zur Vorbehandlung wurden verwendet : Germisan, Uspulun-Universal, 
Formalin und Eosin in den oben angeführten Konzentrationen. Als 
Versuchsmaterial diente Weizen, General v. Stocken, Ernte 1927. 

Die Beizung wurde genau so durchgeführt wie bei den bei Zimmer- 
temperatur vorbehandelten und angezogenen Keimlingen der geotro- 
pischen Versuche, also: einstündige Tauchbeize bei 20°, sechsmaliges 
Abspülen mit destilliertem Wasser gleicher Temperatur, zweitägiges 
Vorkeimen auf Fließpapier und Auslegen in Gartenerde. Als Vergleichs- 
objekte dienten Kontrollen, die statt in der Beizlösung 1 Stunde in destil- 
liertem Wasser gebadet waren. 

Versuchs- und Kontrollkeimlinge wurden stets so zur Aussaat ge- 
bracht, daß bei Versuchsbeginn Pflanzen gleicher Entwicklungsstadien 
zur Verfügung standen. Bei denjenigen Konzentrationen, bei denen 
Schädigungen nicht vorlagen, konnten Versuchs- und Kontrollexemplare 
gleichzeitig angesetzt und ausgelegt werden, während bei Anwendung der 
stärkeren Konzentrationen wieder durch 24 Stunden späteres Ansetzen 
der Kontrollen die Entwicklungshemmung der Versuchspflanzen aus- 
geglichen wurde. 

Die Keimlinge wurden nach dem Vorkeimen in Gartenerde ausgelegt 
und in der Dunkelkammer etioliert aufgezogen. Jede Wanne enthielt 
Versuchs- und Kontrollpflanzen, die in einer Reihe gepflanzt waren, 
so daß bei späterer Belichtung eine gegenseitige Beschattung nicht statt- 
finden konnte. Die Gläser standen im Kreise angeordnet im Abstande 
von 50cm um eine Lichtquelle, die sich mit den Koleoptilen in glei- 
cher Höhe befand und von Akkumulatoren gespeist wurde. Die folgende 
Skizze möge zur Veranschaulichung der Versuchsanordnung dienen (Ab- 
bild. 22). 
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Sobald die Koleoptilen eine Größe von 2,5—3,5 cm erreicht hatten, 
wurden sie von einer 50-Watt-Birne dauernd beleuchtet. Die Reaktionen 
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Abb.22. Anordnung der phototropischen Versuche. 
V gebeizt; K Kontrollen, nicht gebeizt. 


wurden vom Beleuchtungsbeginn 
ab alle 10 Minuten abgelesen. Als 
Reaktion zählte wieder die erste 
sichtbare Abweichung der Koleo- 
ptilenspitze von der Lotrichtung. 

Wieausden einzelnen Versuchs- 
protokollen entnommen werden 
kann, sind die erhaltenen Ergeb- 
nisse recht uneinheitlich, so daß sich 
ausihnen kein klares Bild gewinnen 
läßt. Die Befunde innerhalb des- 
selben Versuches sind bei den Wie- 
derholungen oft direkt entgegenge- 
setzt. In den meisten Fällen rea- 


Tabelle 2. 
Phototropischer Versuch nach Vorbehandlung des Saatgutes mit Germisan. 
Wannen 1— 5 = Vorbehandlung des Saatgutes mit 0,1%iger Germisanlösung; 



































” 6—10 = ” ” ” ” 0,25 % iger ” 
Kontrolle 1—10= Wasservorbehandlung. 
Koleoptilenlänge beim Reizversuch: etwa 3,0 cm, Temperatur 20° C. 
Dauerbelichtung. 
Vorbehandelt: Kontrolle: 
Gekrümmt nach Gekrümmt nach 
= = 24 

sasisisisielsiisisie/ls/: 
= = 3 3 3 3 29 3 = 3 3 3 
ar | & = & & £ an | = = £ £ S 
Salsa | 33|3|33: |SRl=|=3|3|3|= 
2 8 à = 8 s R 3 S 2 
Wanne 1 9 | 0 0 2 9 9 8 | 0 2 | 6 8 8 
o -2LA0 EX 1 3 5 | 10 | 10 71 0 1 3 7 7 
= BEE 4 8 8 8 710 2 6 7 7 
oo th. 0. 1 5 8 8 8 | 0 3 7 8 8 
» 5] 10); 1 3 5 | 10 | 10 | 10 | 2 3 6 | 10 | 10 
Insgesamt 3 | 11 | 25 | 45 | 45 | 40 | 2 11 | 28 | 40 | 40 
Wanne 6| 10 | 1 3 5 9 | 10 | 11 | 2 3 24 23..L.31 
> a Es 2 4 7 9 9 | 1 4 5 8 9 
i url 3 5 8 9 | 10 | 1 2 5 9 | 10 
» 9 8 |1 2 4 6 8 | 11| 3 4 5 | 10 | 10 
10| 10 | 0 3 5 7 11010} 0 3 5 9 | 10 
Insgesamt 3 | 13 | 23 | 37 51 | 7 16 | 27 | 47 | 50 
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Tabelle 3. Phototropischer Versuch nach Vorbehandlung mit Uspulun-Universal. 


Konzentration: 0,1%. 
Koleoptilenlänge beim Reizversuch: etwa 2,7 cm, Temperatur 20° C. 











Dauerbelichtung. 
Vorbehandelt: Kontrolle: 
Gekrümmt nach Gekrümmt nach 
N Au = = = = = SA = = = = = 
e 8 S $3 2 Ss & = 5 2 
Wanne 1 | 10 0 1 3 91% 7 0 1 2 5 7 
re 0 2 3 9 10 10 0 2 2 8 10 
» 3| 910] 11 51 9 | 9 | 10 | 1 2 | 7| 9 |10 
ae 9 0 2 7 9 9 10 1 4 8 10 10 
ae 116: 0 2 8 10 11 10 1 2 8 9 10 
LE 2 9 1 2 7 9 9 | 10 0 2 7 | 10 | 10 
Insgesamt| 58 1 10 | 33 | 55 | 58 | 57 | 3 | 13 | 34 | 51 | 57 






































Tabelle 4. Phototropischer Versuch nach Vorbehandlung des Saatgutes mit Formalin. 
Wanne 1— 6 = Vorbehandlung des Saatgutes mit 0,005%iger Formalinlösung; 


»  71—12 = 


” ” 


” 


” 


Dauerbe :ichtung. 


0,05 % iger ” 
Koleoptilenlinge beim Reizversuch: etwa 3,0 cm, Temperatur 21,0° C. 

















Vorbehandelt: Kontrolle: 

Gekriimmt nach Gekriimmt nach 
sai 2/2/22) a ]38ie|/el2tel8 
ee Oe |S®|=|=|=:|13|> 
S & 8 S 2 Ss 8 3 S 8 
Wanne 1 8 2 3 6 8 8 | 10 0 2 5 9 10 
i © M 0 1 2.130 1 BI ik 0 1 3 | 11 11 
u -—. o 2 3 6 | 10 | 10 | 10 1 2 5 9 | 10 
es S12 1 2 6 | 10 | 10 | 11 0 2 6 | 10 | 11 
> re 1 2 6 | 11 11 10 1 1 5 9 10 
ét 9 2 2 4 9 9 9 1 1 4 9 9 
Insgesamt| 58 8 13 | 30 | 58 | 58 | 61 3 9 28 | 57 | 61 
Wanne 7 8 0 3 8 8 8 8 0 6 8 8 8 
SE 9 0 6 9 9 9 6 0 4 5 6 6 
dr 9 8 0 3 6 8 8 7 0 6 7 7 7 
sé 20 7 0 3 6 7 7 8 0 4 7 8 8 
— 7 0 3 6 7 7 8 0 4 6 8 8 
in 7 0 1 4 7 cf 7 0 4 6 7 7 
Insgesamt| 46 0 19 | 39 | 46 | 46 | 44 0 28 | 39 | 44 | 44 
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Tabelle5. Phototropischer Versuch nach Vorbehandlung des Saatgutes mit Eosin. 
Konzentration: 0,01%. 
Koleoptilenlänge beim Reizversuch: etwa 3,4 cm, Temperatur 16,0° C. 




















Dauerbelichtung. 
Vorbehandelt: Kontrolle: 

Gekrümmt nach | Gekrümmt nach 
Slsisisisisjisisälsisisisisis 
33: SES 8 S14a115 1518181814 

=ı2 728 & = sisz|i2|i53| 58 = sis 

Cit of of oe Oe Oe oe oe > sl: 
281815 31|s igiaizisisie 

Wanneı 10° 0/0)! 2/ 3/ 7/10[10/0/0/ 2) 3/ 6/10 
2; 8 0/0; 2] 4; 5| 7]/10|0]|0; 2; 4; 7} 9 
3110 0/1} 3] 4| 7/10 ololı)3 31519 

» 41 9:010!2|3|8|9110!0)1}| 4: 5/10/10 
» 5| 910!0|3!4|8|9110|0)0,3,41|91|10 
» 61H 0,02 5|slu 10 |0o|0o|2|4|8110 
Insgesamt| 57 | 0 | 1 | 14 | 23 | 43 | 56 | 59 | 0 | 2 | 16 | 23 | 45 | 58 

















gieren Versuchs- und Kontrollpflanzen gleichmäßig auf den Lichtreiz. Teil- 
weise läßt sich eine gewisse Abhängigkeit der Reaktion von der jeweils 
vorherrschenden Wachstumsgeschwindigkeit beobachten: Versuchsob- 
jekte mit herabgesetzter Wachstumsgeschwindigkeit reagieren lang- 
samer auf Lichtreize, während solche mit erhöhter Wachstumsgeschwin- 
digkeit schneller phototropische Krümmungen ausführen. Da jedoch 
auch stets wieder andere gegenteilige Ergebnisse beobachtet werden, so 
läßt sich hier keine bestimmte Aussage machen. 

Es kann demnach gesagt werden, daß beim Phototropismus ganz 
andere Verhältnisse vorliegen als beim Geotropismus. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 


1. Die Behandlung der Samen mit bestimmten chemischen Körpern 
hat Veränderungen des geotropischen Reizverhaltens der aus diesen ge- 
zogenen Keimlinge zur Folge, und zwar bewirken: 

Arsenige Säure und Uspulun-Universal eine Beschleunigung, Germisan, 
Formalin, Kupfersulfat und Eosin eine Verzögerung im Ablauf der Geo- 
reaktion; Uspulun und Quecksilberchlorid verhalten sich indifferent. 

2. Durch die Vorbehandlung wird ebenfalls eine Veränderung der 
Wachstumsgeschwindigkeit bewirkt, jedoch bestehen zwischen dieser und 
der Georeaktion keine Beziehungen. 

3. Vorbehandlung und Anzucht bei niederer Temperatur schalten 
Schädigungswirkungen in Bezug auf das Wachstum der Versuchspflanzen 
aus; jedoch bleibt die Alteration der Georeaktion bestehen. 

4. Eine Erklärung für die genannten Erscheinungen ist bisher nicht 
möglich ; wir müssen annehmen, daß die chemischen Stoffe in minimaler 
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Menge in den Organismus eindringen und innere physiologische Verände- 
rungen bedingen. 

5. Entsprechende phototropische Versuche haben gezeigt, daß das 
phototropische Reizverhalten durch Vorbehandlung der Samen mit Chemi- 
kalien nicht in gleicher Weise beeinflußt werden kann wie das geotropische. 


Die vorstehende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Tech- 
nischen Hochschule zu Braunschweig durchgeführt. 

Es ist mir eine angenehme Pflicht, dem Direktor des Institutes, 
Herrn Prof. Dr. GASSNER, für die Stellung des Themas sowie für seine 
Ratschläge bei der Durchführung der Arbeit meinen ergebensten Dank 
auszusprechen; in gleicher Weise bin ich Herrn Dr. Friesen zu herz- 
lichem Dank verpflichtet. 
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ÜBER DIE VOM CYPRIPEDILUM-TYPUS 
ABWEICHENDE EMBRYOSACKENTWICKLUNG 
VON CYPRIPEDILUM GUTTATUM SW. 


Von 
M. N. PROSINA. 
Mit 23 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. September 1930.) 


Daß im Laufe der Embryosackentwicklung der Orchidaceen bedeu- 
tende Abweichungen von ihrem Haupttypus stattfinden können, ist von 
vielen Forschern, die Orchideen untersucht haben, zweifellos festgestellt. 

So haben Brown u. SHARP (1911) eine solche abweichende Entwick- 
lung bei Epipactis gefunden. Dasselbe beobachtete SHARP (1912) bei 
einer Anzahl verschiedener Orchideen. 

ArzeLıus’ Forschungen (1916) führten ihn zu dem Schlusse, daß die 
Embryosackentwicklung der Orchideen bei einer und derselben Art nach 
einem verschiedenen Typus verlaufen könne: so folgt sie dem Lilium- 
Typus in einem Falle und dem Scilla-Typus in einem anderen. Außerdem 
wird der Embryosack der Orchideen in der Entwicklung seines Antipoden- 
apparates öfters reduziert: während die mikropylären Kerne normaler- 
weise den Eiapparat bilden, kommt es bei den chalazalen Kernen oft gar 
nicht zur Teilung; neben normaler Bildung von echten Antipodenzellen 
(Orchis Morio, Coeloglossum viride, Gymnadenia albida, Epipactis u. a.) 
oder von freien Antipodenkernen (Paphiopedilum insigne nach AFZELIUS, 
Trichosma nach BARANOW) gibt es in dieser Familie Arten, wo der 
Embryosack eine einzige Antipodenzelle (Chameorchis alpina AFZELIUS) 
oder, wie es BARANOW bei Serapias pseudocordigera 1915 beschrieb, einen 
einzigen Antipodenkern enthält. Solche Variationen in Zahl und Cha- 
rakter der Antipoden können auch innerhalb einer und derselben Art 
vorkommen. 

1925 wird diese Frage von BARANOW erörtert. Eigene Beobach- 
tungen sowie die Arbeiten anderer brachten ihn zu dem Schlusse, daß: 
„in der Familie der Orchidaceae eine zweifellose Reduktion des weiblichen 
Geschlechtsapparates stattfindet. Die Hauptmomente, die den Charak- 
ter dieser Reduktion bestimmen, sind: Verringerung der Makrosporen- 
zahl (von vier bis zu einer) und Verminderung der Zahl der Embryosack- 
kerne (von acht bis vier). Die Reduktion vollzieht sich in den beiden 
oben genannten Richtungen voneinander unabhängig‘. 
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Gewöhnlich wird die Embryosackentwicklung von Cypripedilum, wie 
sie 1907 PACE beschrieb, als Beispiel äußerster Reduktion unter den 
Orchideen angeführt. Nach den Angaben von PACE wird in dieser Gat- 
tung die Makrosporenzahl bis zu zwei, die Kernzahl des Embryosacks bis 
zu vier reduziert. Die Entwicklungsgeschichte des Embryosacks wird 
von PACE bei Cypripedilum spectabile, C. parviflorum, C. pubescens und 
C. candidum folgenderweise geschildert: Nach der heterotypen Teilung 
der Embryosackmutterzelle wird zwischen den beiden Tochterkernen eine 
Scheidewand gebildet, wodurch zwei übereinander liegende Zellen ent- 
stehen. Die obere geht bald zugrunde, aus der unteren wird der Embryo- 
sack gebildet. Eine zweimalige Teilung ihres Kernes erzeugt einen vier- 
kernigen Embryosack mit einer Eizelle, den zwei Synergiden und einem 
einzigen Polkerne. 

Was den weiteren Entwicklungsgang anbetrifft, so hat Pace bei allen 
vier Arten beobachtet, daß beim Eindringen des Pollenschlauches in den 
Embryosack die eine der beiden Synergiden wohl zugrunde gehe, ihr Kern 
aber befreit in den unteren Teil des Embryosacks wandere, wo er erst mit 
dem Polkerne und dann mit dem Spermienkerne verschmelzen soll, um 
auf diese Weise eine ,, Triple Fusion“ zu bilden. 

Paces Angaben wurden aber durch RuTGERS’ scharfe Kritik in 
Zweifel gestellt. 1923 fand RUTGERS einen ähnlichen Fall in der Ent- 
wicklungsgeschichte des Embryosacks bei Moringa oleifera: Hier teilt 
sich im vierkernigen Entwicklungsstadium des Embryosacks nur der eine 
mikropyläre Kern, während die Teilung des zweiten und der beiden 
chalazalen Kerne ausbleibt, so daß ein fünfkerniger Embryosack ent- 
steht. Dies berechtigt RUTGERS zur Annahme, daß auch der Embryosack 
von Cypripedilum in Packs Fall eigentlich fünfkernig sei. Packs Figuren 
werden durch RrrEers folgendermaßen gedeutet. Während das zwei- 
kernige Entwicklungsstadium des Embryosackes von Cypripedilum 
teilt sich der primäre chalazale Kern nicht, es erfolgt nur die Teilung des 
primären mikropylären, wobei seine Spindel die Längsrichtung einnimmt. 
Von den zwei neugebildeten Tochterkernen teilt sich von neuem nur der 
obere, wodurch die beiden Synergiden entstehen. Der untere mikropyläre 
Kern wird zur Eizelle. Die Teilung des primären chalazalen Kernes er- 
folgt aber erst vor der Befruchtung, wobei seine beiden Tochterkerne 
sich im weiteren als Polkerne verhalten. Eben diesen zweiten Polkern 
soll PACE nach Rutesrs für den Kern der zerstörten Synergide gehalten 
haben. Auch der Fall, den Kusano 1915 bei Gastrodia beschrieb, wird 
von RUTGERS auf dieselbe Weise gedeutet. 

Es ist noch ein Punkt in Packs Arbeit, dem wir unsere Aufmerksam- 
keit schenken müssen: Ihrer Schilderung gemäß verläuft die Entwicklung 
aller vier Cypripedilum-Arten streng nach einem und demselben Schema. 
Alle späteren Forschungen beweisen aber, daß die Entwicklungsgeschichte 
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der Orchideen sich eben durch ungemein häufige Variationen im Embryo- 
sack charakterisieren läBt, so daB wir bei einer und derselben Art neben 
dem ihr eigenen achtkernigen Embryosack auch sieben-, sechs- und sogar 
fünfkernigen Säcken begegnen (Orchis Morio, Paphiopedilum, Platanthera 
[ArzeLıus], Epidendrum variegatum [SHARP] und andere). 

Ich stellte mir nun die Aufgabe, in meiner Arbeit die oben angeführten 
Widersprüche über den sogenannten Cypripedilum-Typus aufzuklären. 

Leider konnte ich nur über ein einziges Cypripedilum verfügen, und 
zwar über C. guttatum Sw., das bis jetzt ununtersucht geblieben war. Es 
ist in den nördlichen Zonen Europas und Asiens heimisch. 

Cypripedilum guttatum erweckte mein Interesse durch die in der Ent- 
wicklungsgeschichte seiner Embryosäcke nicht seltenen Variationen. 

L Dieser Umstand berechtigte uns zur Hoffnung, 
) im Bereich dieser Art auf Embryosäcke zu 
stoßen, die eine möglichst große Kernzahl be- 
sitzen und sich darin dem Embryosack der dem 
Cypripedilum sehr nahe verwandten Paphiope- 
dilum nähern werden. 

Die Blüten wurden im Sommer 1929 von Prof. 
K. I. Meyer am Ufer des Baikalsees (Leuchtturm 
von Kotelnjikow) gesammelt, nach CARNOY fixiert 
und mir liebenswürdigerweise zur Verfügung gestellt. 
Es ist mir eine angenehme Pflicht, Herrn Prof. MEYER 
meinen innigen Dank darzubringen für ein Material, 
das sich als so interessant erwiesen hat. 

Abb. 1. sa aha Makro- EN re Sse re qe go 
le von 7— ‚fürs re vo = le 
ee) ui Präparate wurden mit Eisenhämstoxylin aad 
Orange oder mit Hämatoxylin von DELAFIELD und Eosin gefärbt. Die Abbil- 
dungen sind mit Hilfe des ABBE-Apparates bei verschiedenen Vergrößerungen 
angefertigt worden. 

Die Archesporiumzelle von Cypripedilum guttatum liegt in der sub- 
epidermalen Schicht der Samenanlage, an deren Spitze; sie läßt sich leicht 
durch ihre Größe von den Nachbarzellen unterscheiden (Abb. 1). 

Zu dieser Zeit ist das innere Integument eben entstanden, es umgibt 
die Samenanlage und reicht bis zur Mitte der Archesporzelle. Es ist hier 
noch keine Spur des äußeren Integumentes vorhanden, dieses wird viel- 
mehr erst ungefähr im Stadium der homöotypen Teilung am unteren 
Ende der Samenanlage sichtbar (Abb. 3). Von da an zeigt es ein ziemlich 
schnelles Wachstum, erreicht aber die Größe des inneren Integumentes 
nie. Nach dem Stadium der Synapsis macht der Kern der Archesporzelle 
alle übrigen Stadien der heterotypen Teilung durch (Abb. 2), die schließ- 
lich mit der Bildung zweier Tochterkerne endet, welche durch eine 
Scheidewand getrennt werden; auf diese Weise entstehen zwei Mega- 
sporen (Abb. 3) von fast gleichem Umfange. 
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Die obere Megaspore wird bald darauf zerstört, der Embryosack ent- 
wickelt sich aus der unteren. Bald beginnt in ihr die homöotype Teilung 
(Abb. 3). Spuren der oberen abgestorbenen Megaspore bleiben noch 
längere Zeit im oberen mikropylären Teile des Embryosackes erhalten in 
der Gestalt eines schwarz gefärbten homogenen Klümpchens. Im eben 
beschriebenen Stadium sind die beiden Megasporen und die darunter 
liegenden zwei oder drei Zellen des Nucellus mit der Nucellarepidermis 
bekleidet. Ziemlich bald darauf fangen die Zellen der letzteren an, ihre 
regelmäßige Form zu verlieren, werden zusammengedrückt und sterben all- 
mählich ab, um im vierkernigen Stadium des Embryosackes nur als Zellen- 





nt 


Abb. 2. Anfang der Anaphase der heterotypen Teilung Abb. 3. Zwei Makrosporen. 
in der Makrosp tterzelle. (Ob. 1/12; Ok. 1.) (Ob. 8; Ok. K12.) 





spuren mit stark deformierten Kernen zu erscheinen. Von nun an liegt 
das Gewebe des inneren Integumentes dem Embryosack unmittelbar an. 

Die homöotype Teilung des primären Embryosackkernes ergibt zwei 
Kerne, die, durch keine Scheidewand getrennt, durch das Erscheinen einer 
großen Vakuole im Cytoplasma bis zu den Polen des Embryosackes ge- 
drängt werden (Abb. 4). 

Wenn wir die Entwicklungsgeschichte des Embryosackes bei den 
Angiospermen mit RUTGERS in bestimmte Momente zerlegen wollen, so 
müssen wir feststellen, daß das Auftreten von Vakuolarisation den Be- 
ginn der Megasporenkeimung anzeigt. Der Embryosack beginnt, sich 
merklich zu vergrößern. Eine gleichzeitige Teilung des mikropylären und 
des chalazalen Kernes ergibt das vierkernige Stadium, in dem zwei Kerne 
sich im oberen und zwei im unteren Teile des Embryosackes ordnen, von- 
einander durch eine ziemlich große Vakuole getrennt. 
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Auf diese Weise stimmen die hier beschriebenen Anfangsstadien von 
Cypripedilum gutiatum mit der Entwicklung der vier von PACE geschil- 





Abb. 4. Zweikerniges Stadium des Embryo- Abb. 5. Zweikerniges Stadi des Embryo- 
sackes. Die obere ist zerstört. sackes. Beide Kerne teilen sich. 
(Ob. 1/12; Ok. K4.) (Ob. DD; Ok. K 12.) 


derten Cypripedilum-Arten völlig überein. Während aber die Entwick- 

lung jener Arten damit aufhört und aus den vier Kernen der Eiapparat 

und der Polkern gebildet werden, 

geht sie bei Cypripedilum guttatum 

weiter, was zu einer Abweichung 

vom Cypripedilum-Typusführt und 
> 








Abb. 6. Vierkerniges Stadium des Embryosackes. Abb. 7. Vierkerniges Stadium des Embryo- 
(Ob. 1/12; Ok. K4.) . sackes. Die mikropylären Kerne treten ihre 
Teilung an. (Ob. 1/12; Ok. K4.) 


unsere Art in die Nähe vom Paphiopedilum bringt, und zwar in den 
Fällen, wo die Entwicklungsgeschichte dieser letzteren Art von der 
typischen abweicht. 
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Nachdem er das vierkernige Stadium erreicht, beginnt der Embryo- 
sack von C. guttatum sich merklich zu vergrößern (Abb. 6 und 7). Der 
Raum des Embryosackes ist von einer großen Vakuole gefüllt, die die 
mikropylären und die chalazalen Kerne gegen die entsprechenden Teile 
des Embryosackes zurückdrängt (Abb. 6 und 7). Das Cytoplasma bildet 
den Wandbeleg, auch die mikropylären Kerne sind reichlich von Cyto- 
plasma umgeben, während in der Umgebung der chalazalen Kerne das 
Cytoplasma kaum zu merken ist. Bald beginnen die beiden mikropylären 
Kerne sich zu teilen (Abb. 8). Die späteren Stadien sind in Abb. 13, 14, 
17 abgebildet. Als Folge dieser Teilung erscheinen im mikropylären Teile 
vier Kerne, aus denen bald ein vollkommener Eiapparat, d. h. zwei 
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Abb. 8. Abb. 9. Abb. 10. 
Abb. 8. Sechskerniges Stadium des Embryosackes. Vier mikropyläre Kerne, zwei chalazale. 
(Ob. 1/12; Ok. K4.) — Ai. +. Sechskerniges Stadium des Embryosackes. Die chalazalen Kerne 
verschmelzen. (Ob. 1/12; Ok. K4.) — Abb. 10. Sechskerniges Stadium des Embryosackes. Die 
chalazalen Kerne degenerieren. (Ob. DD; Ok. K8.) 


Synergiden, die Eizelle und der obere Polkern, gebildet werden (Abb. 8, 
9, 10, 15, 16). Die Entwicklung der mikropylären Gruppe geht also bei 
C. guttatum ihren normalen Gang, wie er den meisten Orchideen eigen ist. 

Da die Entwicklungsweise des Eiapparates natürlich eine große Rolle 
in der Phylogenie des Embryosackes der Angiospermen spielt, so sei noch 
einiges über die Teilungsrichtung der mikropylären Kerne hinzugefügt. 
An Abb. 6 und 7 kann man beobachten, daß die beiden mikropylären 
Kerne gegeneinander etwas verschoben sind. Diese Lage bestimmt auch 
meistens die spätere Teilungsrichtung. Die Spindelfasern beider Kerne 
sind beinahe senkrecht einander entgegengestellt. Die Spindel des oberen 
Kernes legt sich quer zum Embryosack, die des unteren längs. Daraus 
können wir mit einer gewissen Sicherheit schließen, daß die beiden 
Synergiden aus einem und demselben Kerne entstanden, also Schwester- 
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zellen sind, Eizelle und Polkern aber aus dem anderen Kerne gebildet 
werden. 

An späteren Stadien, wie sie Abb. 8, 9, 10, 15 und 16 darstellen, wird 
es natürlich schwieriger, den genetischen Zusammenhang der verschie- 
denen Teile des Eiapparates zu verfolgen, da die Kerne später ihre ur- 
sprüngliche Stellung ändern. Der Fall von C. guitatum steht einigermaßen 
in Widerspruch zu SCHÜRHOFFs Ansichten. Nach SCHÜRHOFF gestalten 
sich die genetischen Verhältnisse im Eiapparat in anderer Weise, als ich 
es hier bei Cypripedilum guttatum beobachten konnte, und zwar soll nach 

- ihm die eine Synergide die Schwesterzelle der Eizelle, die andere die des 
oberen Polkernes sein. 
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Abb. 11. Abb. 12. Abb. 13. 
Abb. 11. Fertiger vierkerniger Embryosack. (Ob. DD; Ok. K8.) — Abb. 12. Fertiger sechskerniger 
Embryosack. (Ob. 1/12; Ok. K4.) — Abb. 13. Gleichzeitige Teilung der mikropylären und der 
chalazalen Kerne. (Ob. DD; Ok. K4.) 





Was die Gruppe der chalazalen Kerne des Embryosackes von Cypri- 
pedilum guttatum betrifft, so ist ihr Verhalten äußerst ungleich. Am 
häufigsten können wir beobachten, daß, während sich die Teilung der 
mikropylären Kerne vollzieht, die chalazalen in völliger Ruhe verweilen 
und gar keine Neigung zu einer weiteren Teilung zeigen. In diesem Zu- 
stande können sie solange verharren, bis sich die Kerne des Eiapparates 
endgültig gebildet haben. Die chalazalen Kerne bleiben dann im unteren 
Teile des Embryosackes liegen, unverändert oder in der Gestalt von zwei 
dunklen Klümpchen. Nicht selten wurde ihre vollkommene Degeneration 
beobachtet, manchmal machten sie aber den Versuch, sich zu vereinen 
(Abb. 9 und 10). Eine völlige Lösung der chalazalen Kerne kann zur Bil- 
dung eines vierkernigen Embryosackes führen (Abb. 11). 

Andere Untersucher haben gleichfalls ein solches Einstellen der chala- 
zalen Teilung bei Orchideen beobachtet. Auf dieselbe Weise vollzieht 
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sich z. B. die Embryosackentwicklung von Phajus, Corallorhiza, Sera- 
pias u.a. 

Auch AFZELIUS weist auf Verspätung der chalazalen Teilungen bei Pa- 
phiopedilum hin, wodurch statt achtkerniger sechskernige Säcke entstehen. 
In diesem Falle degenerieren die Antipodenkerne, ehe die Befruchtung 
beginnt, oder sie bleiben als eine unförmige dunkle Masse erhalten. 

Von höchstem Interesse ist die Tatsache, daß dieselbe Erscheinung 
bei einer Pflanze aus einer anderen Familie beschrieben worden ist, und 
zwar bei einer Komposite: 1921 fand CARANO, daß die chalazalen Kerne 
von Erigeron glabellus sich nicht teilten und allmählich degenerierten. 
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Abb. 14. Abb. 15. Abb. 16. 
Abb. 14. Anaphase der mikropylären Kerne. Der chalazale Kern in Teilung begriffen. (Ob. DD; 
Ok. K 12.) — Abb. 15. Vier mikropyläre Kerne und zwei große chalazale. (Ob. 1/12; Ok. K4.) — 


Abb. 16. Die chalazalen Kerne teilen sich, die Chromosomen bilden einen dichten Knäuel. 
(Ob. 1/12; Ok. K4.) 

An zahlreichen Präparaten von C. guttatum sehen die vierkernigen 
Embryosäcke ziemlich geschwächt aus (Abb. 11). Über die Ursache da- 
von bin ich noch im unklaren. 

Das Verhalten der chalazalen Kerne bleibt aber nicht immer dasselbe: 
Nicht selten kann man die Teilung beider Kerne beobachten (Abb. 13 
und 14). Der Raum, in dem sich in diesem Falle die Teilung vollzieht, ist 
so eng, die Kerne liegen einander so nahe, daß die Chromosomen bei der 
Teilung nicht auseinander weichen können, so daß beide Kerne einen ein- 
zigen dichten Knäuel bilden. Im besten Falle ergibt diese Teilung aber- 
mals zwei Kerne und wie es scheint mit verdoppelter Chromosomenzahl 
(Abb. 15); in einem anderen Falle verstricken sich die Chromosomen in 
einen Knäuel und bilden einen einzigen massigen Kern (Abb. 17). Diese 
Kerne bleiben bis zu voller Bildung des Embryosackes erhalten und 
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können als unterer Polkern fungieren. Es muß hier betont werden, daß 
es bei Cypripedilum guttatum nie bis zur Bildung aller vier chalazalen 
Kerne kam: die höchste Zahl der Embryosackkerne war und blieb sechs. 
Abb. 18 zeigt einen fertigen Embryosack, in dessen unterem Teile ein 
großer Kern liegt; bei genauer Betrachtung sind darin noch Spuren von 
Verschmelzung aus zwei Kernen zu unterscheiden. In Abb. 19 findet die 
Verschmelzung dieser beiden Kerne und des männlichen generativen 
Kernes statt. In Abb. 20 hat sich die Verschmelzung der Polkerne voll- 
zogen, was die Größe des Kernes selbst und die Anwesenheit von zwei 
Nukleolis beweisen, und es tritt die Verschmelzung des sekundären 
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Abb. 17. Abb. 18. Abb. 19. 


Abb. 17. Im chalazalen Teile liegt ein einziger sehr großer Kern. (Ob. 1/12; Ok. K4.) 
Abb. 18. Fertiger Embryosack: zwei Synergiden, die Eizelle, oberer Polkern, unten ein Kern aus 
zwei Kernen verschmolzen. (Ob. DD; Ok. K 12.) 
Abb. 19. Befruchtete Eizelle, gleichzeitiges Verschmelzen der beiden Polkerne und des Spermiums. 
a befruchtete Eizelle; b zwei Polkerne; c Spermium. (Ob. 1/12; Ok. K4.) 


Embryosackkernes mit dem Spermium ein. Abb. 21 zeigt, wie der obere 
Kern, ohne mit dem unteren zu verschmelzen (was aus dem einzigen 
Nukleolus zu ersehen ist), ebenfalls durch den unteren generativen Kern 
befruchtet wurde. In diesem Falle war die Verschmelzung beider Kerne 
beinahe vollkommen. In allen drei eben genannten Abbildungen geht die 
Befruchtung der Eizelle der Befruchtung des Endospermkernes voraus. 
Das ist auch sonst meistens der Fall. 

Wie bekannt unterbleibt bei den meisten Orchideen die Verschmel- 
zung der Polkerne mit dem männlichen generativen Kerne und mitein- 
ander. Paphiopedilum und Cypripedilum machen eine Ausnahme, bei 
letzterem konnte ich oft die Verschmelzung dieser Kerne beobachten. 

Wenn der Pollenschlauch in den Embryosack dringt, zerstört er eine 
der Synergiden, die andere bleibt aber eine Zeitlang am Leben. Außer 
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seinem bekannten Inhalt bringt der Pollenschlauch noch zwei Körper- 
chen in den Embryosack hinein, die sich durch Hämatoxylin dunkel 
färben lassen; sie sind von S. G. NawascHin beschrieben worden. Auf 
Abb. 20 sind sogar beide Synergidenkerne erhalten, daneben ist die be- 





Abb.20. a befruchtete Eizelle; b Verschmelzung Abb. 21. a befruchtete Eizelle; b Verschmel- 
des Spermiums mit den Polkernen; c Syner- zung des Polkernes mit dem Spermium. 
gidenkerne. (Ob. 1/12; Ok. K4.) (Ob. 1/12; Ok. K4.) 


fruchtete Eizelle zu sehen und der sekundäre Embryosackkern, welcher 
sich gerade mit dem Spermium vereint. Nachdem sich die Befruchtung 
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Abb. 22. a Erste Teilung der Eizelle; b Teilung Abb. 23. Zweizelliger Embryo. Vier Endosperm- 
der Endospermkerne. (Ob. DD; Ok. K 4.) kerne. (Ob. DD; Ok. K4.) 





vollzogen, beginnt die Teilung, erst in der Eizelle, sodann im sekundären 
Endospermkerne. Abb. 22 zeigt eine Ausnahme davon: die Teilung der 
Eizelle hat sich verspätet, die Eizelle ist noch in ihrer ersten Teilung be- 
griffen, während sich im Endosperm schon zwei Kerne gebildet haben, die 
sich abermals teilen. 

Abb. 23 zeigt das vierkernige Stadium des Endosperms und den zwei- 
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zelligen Embryo daneben. Leider konnte ich das weitere Schicksal der 
Endospermkerne und des Embryos wegen Mangel an reifem Material 
nicht verfolgen. 

Es ist bemerkenswert, daß von der ungeheuren Zahl von Samen- 
anlagen, die der Fruchtknoten enthält, nur ein verhältnismäßig un- 
bedeutender Teil bis zu voller Entwicklung gelangt. Neben Embryo- 
säcken mit befruchteter Eizelle begegnen wir sehr oft solchen, deren Ent- 
wicklung beim vierkernigen Stadium stehen blieb, oder anderen, bei 
denen die Bildung des Eiapparates ausblieb, trotzdem sich die Teilung 
der mikropylären Kerne vollzogen hatte. 





Wenn wir die Ergebnisse unserer Untersuchungen über Cypripedilum 
guttatum mit denen von PACE an C. spectabilis, C. parviflorum, C. candi- 
dum und C. pubescens vergleichen wollen, so kommen wir zum Schlusse, 
daB erstere Art stark von dem Typus mit vierkernigem Embryosack, den 
man bis jetzt als Cypripedilum-Typus bezeichnete, abweicht. 

Nach Paces Angaben hört die Entwicklung des Embryosackes von 
Cypripedilum mit dem vierkernigen Stadium auf, wobei nicht nur die 
mikropylaren, sondern auch die beiden chalazalen Kerne an der Bildung 
des Eiapparates sich beteiligen. Mit anderen Worten, es soll hier nicht 
nur die Zahl der chalazalen, sondern auch die der mikropylären Teilungen 
reduziert sein. Wie bekannt, entwickeln sich aber die mikropylären 
Kerne der bis jetzt erforschten Orchideen in gewöhnlicher Weise, und sie 
sind es allein, die den Eiapparat bilden. Im antipodialen Teile des 
Orchideenembryosackes beobachten wir aber oft neben normaler Ent- 
wicklung auch Fälle von Reduktion, wobei die beiden primären chala- 
zalen Kerne sich gar nicht teilen und sogar völlig degenerieren können. 
(Phajus, Corallorhiza, Paphiopedilum, Serapias, Neottia u. a.). 

Hier liegt die Ursache der vielen Variationen in der Zahl der Embryo- 
sackkerne von acht bis vier, denen wir innerhalb einer und derselben Art 
begegnen. 

Bei C. guttatum entwickelt sich, wie wir sehen, der mikropyläre Teil 
normal, während das Verhalten des chalazalen verschieden ist. Es führt 
schließlich zur Bildung von sechs-, fünf- oder vierkernigen Embryosäcken. 
Die Entwicklungsgeschichte von C. guttatum läßt sich also genau in das- 
selbe Entwicklungsschema einreihen, das den meisten Orchideen eigen ist. 

Es ist Paphiopedilum insigne, dessen Embryosackentwicklungs- 
geschichte sich der von C. guttatum am meisten nähert, und zwar in den 
Fällen, wo letzteres einen sechskernigen Embryosack anstatt eines acht- 
kernigen besitzt, d. h. wenn die letzte Teilung des chalazalen Teiles aus- 
bleibt. Der Embryosack von C. guttatum erscheint im Vergleich zu Pa- 
phiopedilum reduziert, denn nie konnte ich bei dieser Art eine Spur vom 
achtkernigen Stadium finden. 
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Möglicherweise bilden die von PACE geschilderten Cypripedilum- 
Arten den äußersten Grad von Embryosackreduktion. Eine weitere 
Untersuchung verschiedener Cypripedilum-Arten, welche Verfasser sich 
vorbehält, wird hoffentlich diese Frage aufklären können. 


Zusammenfassung. 

1. Die Archesporzelle von C. guttatum wird unter der Epidermis an- 
gelegt, sie wird zur Megasporenmutterzelle. 

2. Es werden zwei Megasporen gebildet, die obere wird zerstört, die 
untere ergibt den Embryosack. < 

3. Die Entwicklung des Embryosackes von C. guttatum folgt bis zum 
vierkernigen Stadium demselben Entwicklungsschema, wie es von PACE 
fiir vier Cypripedilum-Arten 1907 beschrieben worden ist. 

4. Später teilen sich die beiden mikropylären Kerne, worauf die vier 
Tochterkerne den normalen Eiapparat und den oberen Polkern bilden. 

5. Was die chalazalen Kerne betrifft, so können hier zwei Fälle vor- 
kommen 

a) Sieerfahren keine Teilung. Entweder degenerieren sie gänzlich, oder 
sie verweilen in ihrem ursprünglichen Zustande, bis sich der Embryosack 
gebildet hat. 

b) Sie teilen sich zwar, liegen aber einander so nahe, daß die Teilungs- 
figuren verschmelzen und als Ergebnis der Teilung entweder zwei Kerne 
von größerer Dimension als die ursprünglichen oder nur ein einziger mas- 
siger Kern entstehen. In keinem Falle hat es die Teilung bis zu vier Kernen 
bringen können. 

Es ist mir gelungen, die Verschmelzung des unteren Kernes mit dem 
Polkerne zu beobachten. 

6. Der Embryosack von C. guttatum verfolgt seinen Entwicklungs- 
gang nur bis zum sechskernigen Stadium. Ein voll ausgebildeter Embryo- 
sack ist also bei dieser Art sechskernig; er kann aber, was häufiger ist, 
auch fünfkernig sein, falls beide chalazalen Kerne verschmelzen, oder 
auch vierkernig, wenn beide Kerne degenerieren. Die RutcERssche For- 
mel für Cypripedilum — C II a 3 b — wird also meines Erachtens durch 
C I3 b ersetzt werden müssen. 

7. Die Befruchtung vollzieht sich wie gewöhnlich : einer der genera- 
tiven Kerne verschmilzt mit der Eizelle, der andere mit dem oberen Pol- 
kerne oder mit dem Polkerne und dem Antipodenkerne. Im letzten Falle 
übernimmt er die Funktion des unteren Polkernes. 

8. Die Teilungen der befruchteten Eizelle gehen in den meisten Fällen 
denen des Embryosackkernes voraus. 

9. Die Entwicklung des Endosperms scheint das vierkernige Stadium 
nicht zu übersteigen. 
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Vorliegende Arbeit wurde im Laboratorium der experimentellen Evo- 
lution des Akademikers S. G. Nawascuin im Wissenschaftlichen For- 
schungsinstitut Timirjaseff ausgeführt. 
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ÜBER DIE ERREGUNGSVORGÄNGE 
BEI SEISMONASTISCHEN BEWEGUNGEN. 


Von 
ERWIN BÜNNING. 
Mit 6 Textabbildungen, 
(Eingegangen am 24. September 1930.) 


1. Einleitung. 


Versuche mit Sparmannia (1930) hatten zu dem Ergebnis geführt, 
daß die während der seismonastischen Bewegung vorhandene Perme- 
abilitätserhöhung durch eine vollständige oder teilweise Zerstörung der 
semipermeablen Membranen, das Abklingen der Erregung, also die 
langsam erfolgende Beseitigung des refraktären Zustandes durch eine 
Neubildung der semipermeablen Membran entsteht. Durch diese Neu- 
entstehung der semipermeablen Membran wird die Permeabilität wieder 
auf den normalen Wert verringert. 

Nach der Reizung findet also ein Vorgang statt, der auf Permeabili- 
tätserhöhung gerichtet ist, und ein anderer Vorgang, der auf Permeabili- 
tätsverringerung, .!sv auf Permeabilitätsregulation gerichtet ist. Es 
kann nicht daran gezweifelt werden, daß der ganze Verlauf der Perme- 
abilitätsänderung, der ja in anfänglicher Zunahme und späterer Abnahme 
der Permeabilität besteht, sich aus mindestens zwei Vorgängen, von 
denen der eine als ein Restitutionsvorgang aufzufassen ist, zusammen- 
setzt. Diese Annahme ist wohl für alle Erregungsvorgänge gültig und 
wurde auch schon für viele Reizerscheinungen der Pflanzen und Tiere 
von mehreren Seiten ausgesprochen; man unterscheidet allgemein die 
auf Erregungszunahme gerichteten physiologischen Prozesse von den 
auf das Abklingen der Erregung gerichteten physiologischen Prozessen. 

Ein Problem liegt vor allem darin, welcher Natur diese beiden ver- 
schiedenen Vorgänge sind. Wir wollen, obwohl beide Vorgänge gleich- 
zeitig, oder doch wenigstens teilweise gleichzeitig verlaufen, versuchen, 
einige Eigenschaften jedes der beiden Vorgänge herauszufinden; denn 
nur durch eine derartige Untersuchung kann es gelingen, zu einer be- 
friedigenden Erklärung des Erregungsvorganges zu gelangen. 
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Die wichtigeren Ergebnisse meiner früheren Untersuchungen über 
die seismonastischen Bewegungen (1929, 1930) setze ich hier als bekannt 
voraus. 

Bei unseren Untersuchungen werden wir von dem beistehenden 
Schema (Abb. 1) ausgehen. Auf der Abszisse ist die Zeit aufgetragen, 
wobei die Zeit 0 als der Reizmoment anzusehen ist. Auf der Ordinate ist 
die Erregung angegeben, also die Differenz des durch die Erregung be- 
dingten physiologischen Zustandes gegen den normalen physiologischen 
Zustand. Wir wissen, daß die für den Erregungsvorgang wichtige Eigen- 
schaft der Erregung eine Permeabilitätserhöhung ist. Die Ordinate be- 
deutet also auch die Permeabilitätserhöhung ; die normale Permeabilität 
entspricht der Ordinate 0. 

Die Kurve Z soll den auf Permeabilitätszunahme gerichteten Vor- 
gang darstellen; Z gibt also ein Bild vom Permeabilitätsverlauf, wie er 


| ré mire nboalher tt 




















Abb. 1. Schema, Erklärung im Text. 


sein würde, wenn keine Restitution stattfände. P gibt den tatsächlichen 
Permeabilitätsverlauf wieder. Der auf Permeabilitätsabnahme gerich- 
tete Vorgang beginnt ebenso wie der auf Permeabilitätszunahme gerich- 
tete wahrscheinlich sofort mit der Reizung; er verläuft langsamer und 
natürlich in entgegengesetzter Richtung wie Z; durch ihn entsteht die 
allmählich größer werdende Differenz von P gegen Z. 

E ist die noch nicht, bzw. nicht mehr zur Reaktion hinreichende 
Permeabilitätserhöhung; ich nenne sie die unterschwellige Permeabili- 
tätserhöhung, bzw. unterschwellige Erregung. Dieser Ausdruck unter- 
schwellige Erregung ist der Tierphysiologie entnommen. Die tatsäch- 
liche Existenz einer solchen unterschwelligen Permeabilitätserhöhung 
bei den seismonastischen Bewegungen von Staubgefäßen wurde früher 
(1930) nachgewiesen. Die Latenzzeit (Zeit vom Beginn der Reizung bis 
zum Beginn der Bewegung) ist in Abb. 1 mit / bezeichnet, die eigentliche 
(unter Zellsaftausscheidung erfolgende) Reizbewegung mit b. Das Re- 
fraktärstadium (Zeit vom Beginn der Reizung bis zur völligen Wieder- 
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herstellung der normalen Erregbarkeit) bezeichnen wir mit r; von diesem 
Refraktärstadium das absolute (völlige Reaktionsunfähigkeit) mit a. 
Das relative Refraktärstadium (subnormale Reaktionsfähigkeit) ist 
gleich der Differenz r—a. M ist der Höchstwert, auf den Z ansteigen kann 
und auch immer ansteigt, da es sich um Erregungen handelt, die nach 
dem Alles- oder Nichtsgesetz verlaufen. M entspricht also dem Wert, 
der in der Literatur gewöhnlich als die Gesamtmenge der ,,zerfallsfähigen 
Substanz‘‘ bezeichnet wird. 

Wir wollen den auf Permeabilitätszunahme, also den auf Zerstörung 
der Semipermeabilität gerichteten Vorgang (Z) als Zerfall, dagegen 
den auf Permeabilitätsabnahme gerichteten Vorgang als Restitution 
bezeichnen. Diese Ausdrücke wählen wir, weil sehr häufig die seis- 
monastische Erregung und die Nervenerregung durch den ‚Zerfall einer 
zerfallsfähigen Substanz‘‘ gedeutet werden und die zum Abklingen der 
Erregung führenden Prozesse als Restitution bezeichnet werden. Irgend 
eine Hypothese über den physiologischen Ursprung dieser beiden Vor 
gänge soll mit den gewählten Bezeichnungen nicht ausgesprochen werden. 
Wir verstehen unter der ,,zerfallsfähigen Substanz‘‘ einfach die Zell- 
bestandteile, die sich bei der Erregung verändern. 


2. Die Temperaturabhängigkeit des Refraktärstadiums. 


Um besondere Eigenschaften des Zerfalls- und des Restitutionsvor- 
ganges aufzufinden, versuchte ich zunächst, die Temperaturabhängigkeit 
des Zerfalls und der Restitution zu ermitteln. Eine Verschiedenheit 
zwischen diesen beiden Vorgängen könnte in einer verschiedenen Ab- 
hängigkeit von der Temperatur zum Ausdruck kommen. 

Der Zerfall erfolgt sehr schnell, die Restitution wesentlich langsamer ; 
das erhellt sofort aus der Tatsache, daß die Zeit bis zur Beendigung der 
Reaktion erheblich kleiner ist als die Zeit bis zur Wiedererreichung des 
normalen Zustandes. Aus diesem Grunde lassen sich Erregungsabschnitte 
finden, in denen die tatsächlich stattfindende Permeabilitätsänderung 
fast nur durch den Zerfall bestimmt wird, und es lassen sich solche Er- 
regungsabschnitte finden, in denen die Permeabilitätsänderung fast nur 
durch die Restitution bestimmt wird. Hierzu müssen wir beachten, daß 
das Schema Abb. 1 stark verzerrt gezeichnet ist. In Wahrheit ist die 
Zeit bis zur maximalen Permeabilität und sogar auch die Zeit bis zur 
Beendigung der Reaktion sehr klein (wenige Sekunden oder kleiner als 
eine Sekunde) im Vergleich zum Refraktärstadium (dieses dauert mehrere 
Minuten). 

Daraus, daß das Refraktärstadium mehrere Minuten dauert, folgern 
wir, daß die Restitution in wenigen Sekunden oder gar in Bruchteilen 
einer Sekunde höchstens ganz unbedeutende Fortschritte machen kann. 
Und daher dürfen wir annehmen, daß die Dauer der Latenzzeit praktisch 
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nur durch die Geschwindigkeit des Zerfalls bestimmt wird. Umgekehrt 
dürfen wir annehmen, daß die Dauer des Refraktärstadiums praktisch 
nur abhängig ist von der Geschwindigkeit der Restitution. 

Sicher finden wir auf diese Weise Erregungsabschnitte, deren Dauer 
vorwiegend von der Zerfallsgeschwindigkeit abhängig ist, und ander- 
seits Erregungsabschnitte, deren Dauer vorwiegend von der Restitution 
abhängig ist. Das soll uns hier genügen. Wie groß die geringe schon 
während der Latenzzeit erfolgende Restitution ist, wissen wir nicht. 
Ebensowenig wissen wir, wie stark der geringe Zerfall ist, der vielleicht 
noch nach Beendigung der Reaktion erfolgt. 

Um die Temperaturabhängigkeit des Zerfalls und der Restitution 
zu erkennen, werden wir die Temperaturabhängigkeit solcher Abschnitte 
des Erregungsverlaufs untersuchen, die praktisch entweder nur durch 
den Zerfall oder nur durch die Restitution bestimmt werden. Wenn der 
Zerfallsvorgang eine andere Temperaturabhängigkeit hat als der Restitu- 
tionsvorgang, so wird man nach unseren Darlegungen erwarten, daß 
beispielsweise die Latenzzeit (Zeit bis zum Beginn der Reaktion) eine 
andere Temperaturabhängigkeit besitzt als das absolute Refraktär- 
stadium (Zeit der völligen Reaktionsunfähigkeit). 

Bevor ich die Versuche mitteile, die zur Nachprüfung dieser Erwar- 
tung ausgeführt wurden, seien noch kurz einige methodische Angaben 
gemacht. Die Bestimmung des absoluten Retraktärstadiums ist recht 
einfach und auch nicht mit bedeutenden Fehlern behaftet. Es wird eine 
große Zahl von Staubgefäßen gleichzeitig (genau genommen: fast gleich- 
zeitig) gereizt. Nehmen wir beispielsweise an, es werden 25 Staubgefäße 
gereizt. Die Reizung geschieht einfach durch Berührung oder schwache 
Biegung der Staubgefäße mit einer Nadel. Nach einiger Zeit wird ein 
Teil dieser gereizten Staubgefäße, sagen wir 5, noch einmal gereizt. 
Reagiert keins von ihnen, so werden sie nicht weiter benutzt und nach 
einigem Warten 5 andere der 25 Staubgefäße gereizt. Dies Verfahren 
wird so lange fortgesetzt, bis wieder kleine Reaktionen nach Reizung 
eintreten. 

Man könnte meinen, es bestünde hier eine Fehlerquelle, indem es von der 
Beobachtungsgenauigkeit abhängt, ob man nach einer Reizung noch keine oder 
schon eine geringe Reaktion beobachtet. Aber die Erfahrung zeigt, daß der 
Übergang von dem Stadium völliger Reaktionsunfähigkeit in das Stadium, in 
dem schon wieder deutliche Reaktionen möglich sind, in so kurzer Zeit erfolgt, 
daß ein störender Fehler hier gar nicht auftreten kann. 

Die Messung der Zeiten geschah je nach Bedarf mit einer gewöhnlichen Uhr 
oder mit einer Stoppuhr. Die kleinen Latenzzeiten wurden teilweise durch Regi- 
strierung der Bewegungen auf einer schnell rotierenden Trommel mit berußter 
Papieroberfläche gemessen, teilweise auch durch Registirerung auf einer fallenden 
berußten Glasplatte. Es handelt sich bei den in den nachfolgenden Tabellen 


wiedergegebenen Zahlen um Ergebnisse, die an verschiedenen Versuchsorten (Ber- 
lin, Utrecht, Jena) erhalten wurden, und zum Teil auch schon an anderer Stelle 
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veröffentlicht sind. Die Temperaturen von etwa 17—22° sind Temperaturen, die 
im Versuchsraum gemessen wurden; für die höheren Temperaturen wurden 
Thermostaten benutzt oder auch Sandbäder; die niedrigen Temperaturen (10 bis 
16°) sind teilweise (nämlich bei Sparmannia) Gewächshaustemperaturen, zum 
anderen Teil im Freien gemessene Temperaturen. Für die Untersuchung der 
Temperaturabhängigkeit des Erregungsvorganges sind die verschiedenartigen 
Nebeneinflüsse, die sich aus den genannten Versuchsbedi gen ergeben, so vor 
allem die Verschiedenheit der Luftfeuchtigkeit und der Lichtintensität, erfah- 
rungsgemäß bedeutungslos. Erwähnt sei auch noch, daß es für das Studium des 
Temperatureinflusses genügt, wenn die Staubgefäße sich mehrere Minuten in 
der betreffenden Temperatur befinden; die Befunde sind dann nicht anders 
als nach mehrstündigem Aufenthalt. - 


Die Temperaturabhängigkeit der Latenzzeit von Sparmannia zeigt 
Tabelle 1, die Temperaturabhängigkeit des absoluten Refraktärstadiums 
von Sparmannia Tabelle 2. 





Tabelle 1. Temperaturabhängigkeit der Latenzzeit von Sparmannia africana. 








ue eu Latenzzeit in Sekunden “a Latenzzeit in Sekunden 
10 00 18"), 1,1 
11/, 2 19 1,0 
12 1,6 20 0,8 
14 1,4 22 0,7 
17 1,2 24 0,6 
18 1,1 











Tabelle 2. Temperaturabhängigkeit des absoluten Refraktärstadiums von 
Sparmannia africana. 








Temperatur Absolutes Refraktärstadium 
in°C in Minuten 
14 3,5—4 
20 etwa 2 
25 1,5—2 





In Tabelle 3 ist die Temperaturabhängigkeit des absoluten Refraktär- 
stadiums von Berberis angegeben, und zwar sowohl nach eigenen Mes- 
sungen an Berberis vulgaris als auch nach Messungen von UMRATH (1928) 
an Berberis Thunbergi. 

Die Latenzzeit von Berberis ist so kurz, daB ich sie mit den mir zur 
Verfügung stehenden Apparaten nicht genau messen konnte, sie ist 
meist kleiner als 0,2 Sekunden. Aber es läBt sich doch angeben, daB die 
Latenzzeit hier in ähnlicher Weise von der Temperatur abhängig ist 
wie bei Sparmannia. Bei 20° ist die Latenzzeit von Berberis so klein, 
daß man sie ohne Apparate nicht oder fast nicht wahrnehmen kann; 
bei 11° und 12° beobachtet man deutlich das Vorhandensein einer 
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Tabelle 3. Temperaturabhängigkeit des absoluten Refraktärstadiums von Berberis 
vulgaris und B. Thunbergi (letzteres nach Messungen von UMRATH). 











Absolutes Refraktärstadium 
Temperatur in Minuten 
in°C 
B. vulgaris B. Thunbergi 
11 12—13 
12 10—11 8—10 
13 8—9 
14 7—8 7 
15 6—6,5 
16 5—6,5 5 
17 5—6 
18 4,5—5,5 
19 4—5 3—4 
20 4—5 
21 3,5—4,5 
22 3,5—4,5 
24 3—3,5 
26 3—3,5 








Latenzzeit, wenngleich diese immer noch merklich kleiner ist als eine 
Sekunde. Im übrigen sei hier noch erwähnt, daß ja auch fiir andere 
seismonastisch reizbare Objekte, beispielsweise für Mimosa, eine ähnliche 
Temperaturabhängigkeit der Latenzzeit, wie wir sie hier für Sparmannia 
und Berberis angeben, schon lange bekannt ist. 

Bei Sparmannia ist schon bei konstanter Temperatur das absolute 
Refraktärstadium ziemlich stark schwankend, so daß sich seine Tempera- 
turabhängigkeit nicht sehr genau bestimmen läßt. Uns bleiben also im 
Wesentlichen zur Vergleichung der Temperaturabhängigkeit der Latenz- 
zeit und des absoluten Refraktärstadiums die Tabelle 1 (Latenzzeit von 
Sparmannia) und die Tabelle 3 (absolutes Refraktärstadium von Berberis). 
Bei einer Vergleichung dieser beiden Tabellen fällt sofort auf, daß das 
absolute Refraktärstadium ganz ähnlich von der Temperatur abhängig ist 
wie die Latenzzeit. Bei Sparmannia fällt die Latenzzeit bei einer Tem- 
peratursteigerung um 10°, nämlich bei Temperatursteigerung von 129 
auf 220 auf das 0,44fache; bei Berberis fällt das absolute Refraktär- 
stadium im gleichen Temperaturbereich auf das 0,38fache. Es wird also 
sowohl der für die Begrenzung der Latenzzeit als auch der für die Be- 
endigung des absoluten Refraktärstadiums erforderliche physiologische 
Zustand umso schneller erreicht, je höher die Temperatur ist, und zwar 
beträgt der Temperaturkoeffizient Qi. etwa 2,5. Das ist ein Tempera- 
turkoeffizient, wie er ähnlich auch beispielsweise für die entsprechenden 
physiologischen Prozesse bei der Nervenerregung gefunden wurde (vgl. 
z. B. ADRIAN 1919, 1921). 
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Erwähnenswert ist noch, daß sich bei Berberis zwischen 30° und 35° 
der Eintritt der Wärmestarre bemerkbar macht: die Latenzzeit wird 
größer, Geschwindigkeit und Dauer der Reaktionen werden kleiner, bei 
350 ist die Reaktionsfähigkeit oft schon ganz verschwunden. Ähnlich 
verhält sich auch wieder das absolute Refraktärstadium: es wird bei 
hoher Temperatur wieder größer. Die Temperaturabhängigkeit des 
absoluten Refraktärstadiums im gesamten untersuchten Temperatur- 
bereich zeigt Abb. 2. 

Ganz ähnlich wie die Kurve in Abb. 2 würde auch die Kurve für die 
Reaktionsfähigkeit (also die Kurve‘ für die Latenzzeit und die für den 
Gesamtkrümmungswinkel) verlaufen, auch bei diesen Kurven finden 


wireinen Wendepunkt (Optimum) 
bei etwa 30°. 

Es scheint hiernach, daß der 
Zerfall und die Restitution nicht 
wie vermutet eine verschiedene, 
sondern eine völlig gleiche Tem- 
peraturabhängigkeitbesitzen,und 
daß wir somit aufdiese Weisenicht 
zu dem gewünschten Ziel, ver- 
schiedenartige Eigenschaften des 
Zerfalls- und des Restitutionsvor- 
ganges aufzufinden, gelangen. 

Wir sind zu unserem Ergeb- 
nis, wie es scheint, auf einwand- 
freie Weise gelangt. Die Messung 
der Latenzzeit und des absoluten 
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Abb. 2. Temperaturabhängigkeit des absoluten Re- 
fraktärstadiums von Berberis vulgaris. Die Punkte 


geben die Extremwerte an, die bei der betr. Tem- 





peratur für die Dauer des absoluten Refraktär- 
Refraktärstadiums ist ja ganz stadiums gefunden wurden, 
einwandfrei. Es ist aber doch fehlerhaft, aus den Ergebnissen zu 
schließen, daß die physiologischen Vorgänge, die das Abklingen des 
Refraktärstadiums bedingen, bei hoher Temperatur schneller verlaufen 
als bei niedriger Temperatur. Will man die Temperaturabhängigkeit des 
Abklingens der Erregung feststellen, so muß man bei verschiedenen 
Temperaturen die Zeit messen, die erforderlich ist, damit gleich hohe 
Erregungen bis auf gleich niedrige Werte sinken. 

Die erste Bedingung, nämlich daß wir das Abklingen gleich hoher 
Erregungen untersuchen müssen, ist bei unseren Versuchen erfüllt. Wir 
bestimmen bei unseren Messungen des absoluten Refraktärstadiums 
zwar die Zeit vom Beginn der Reizung bis zur Beendigung des absoluten 
Refraktärstadiums, aber selbst wenn bei verschieden hoher Temperatur 
die Erregung ein verschieden hohes Maximum erreicht, so kann das doch 
gar keinen Versuchsfehler bedingen. Da nämlich bei Berberis die ge- 
samte Krümmungsdauer weniger als eine Sekunde beträgt, das absolute 
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Refraktärstadium aber mehrere Minuten, so ist die Zeit von Beginn der 
Reizung bis zur Beendigung des absoluten Refraktärstadiums praktisch 
ebenso groß wie die Zeit von der Beendigung der Reaktion (B in Abb. 1) 
bis zur Beendigung des absoluten Refraktärstadiums. Die Reaktion 
wird aber, wie schon früher festgestellt werden konnte, immer bei gleich 
hoher Erregung beendet. Wir messen also, selbst wenn die Höhe des 
Erregungsmaximums von der Temperatur abhängig sein sollte, bei der 
Bestimmung des absoluten Refraktärstadiums praktisch tatsächlich 
das Abklingen gleich hoher Erregungen. 

Nur nebenher brauchen wir eine Versuchsreihe zu erwähnen, die 
zeigt, daß die Dauer des absoluten Refraktärstadiums bei verschieden 
hoher Temperatur nicht durch verschieden hohe Erregung bei ver- 
schiedener Temperatur bedingt ist. Die Staubgefäße werden in ver- 
schieden hoher Temperatur gereizt und wenige Sekunden nach der 
Reizung in ein Gefäß mit anderer Temperatur übertragen. Beispiels- 
weise wurden Staubgefäße bei 119, 159, 200, 250 und 30° gereizt und dann 
alle in 25° warme Luft übertragen. Würde die Dauer des absoluten 
Refraktärstadiums durch verschieden hohe Erregung beeinflußt, so 
müßte jetzt das absolute Refraktärstadium bei allen fünf Gruppen von 
Staubgefäßen verschieden sein; es ist aber gleich, nämlich etwa 3,5 Mi- 
nuten. Diese Versuche wurden nach vielen Richtungen variiert, aber sie 
bestätigen ja nur, was schon auf andere Weise einleuchtend wurde. 

Wie steht es nun mit der zweiten Forderung, daß wir das Abklingen 
dieser gleich hohen Erregungen bis auf gleich niedrige Werte untersuchen 
sollen? Man wird zunächst ohne weiteres annehmen, daß das absolute 
Refraktärstadium unabhängig von der Temperatur immer nach gleich 
starkem Abklingen der Erregung beendet wird, daß uns also die Tem- 
peraturabhängigkeit dieses absoluten Refraktärstadiums gleichzeitig die 
Temperaturabhängigkeit der Geschwindigkeit des Abklingens der Er- 
regung anzeigt. Aber es ist doch aus folgenden Gründen sehr die Mög- 
lichkeit in Betracht zu ziehen, daß das absolute Refraktärstadium je 
nach der Temperatur nach ungleich starkem Abklingen der Erregung 
erreicht wird. 

Das Ende des absoluten Refraktärstadiums ist dadurch gekenn- 
zeichnet, daß wieder Reize möglich sind, die die Schwelle erreichen. 
Nun ist aber die Reizschwelle sehr stark abhängig von der Temperatur 
(Bünnme 1929); aus diesem Grunde erscheint es durchaus möglich, 
daß bei hoher Temperatur die Reizschwelle während des Abklingens 
der Erregung schon in einem Zustand erreichbar ist, in dem die Erregung 
weniger weit abgeklungen ist als sie es bei niedriger Temperatur zur Er- 
reichbarkeit der Reizschwelle sein muß. Das heißt, auf der Kurve P 
hat der Punkt mit der Abszisse a im Schema Abb. 1 möglicherweise 
bei verschieden hoher Temperatur eine verschiedene Ordinate, nämlich 
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eine große Ordinate bei hoher Temperatur und eine kleine Ordinate 
bei niedriger Temperatur; dadurch würde ja, wenn P sich nicht ändert, 
zwangsläufig auch die Dauer des absoluten Refraktärstadiums (a) ge- 
ändert. 

Da die hier genannte Möglichkeit besteht, dürfen wir aus der Tempera- 
turabhängigkeit des absoluten Refraktärstadiums nicht schon auf eine 
ähnliche Temperaturabhängigkeit des Abklingens der Erregung schließen. 
Wenn wir die Temperaturabhängigkeit des Abklingens der Erregung, also 
die Temperaturabhängigkeit der Geschwindigkeit der Restitution bestim- 
men wollen, so müssen wir die Temperaturabhängigkeit der Zeitdauer bis 
zum Eintreten eines solchen Punktes der Erregungskurve messen, dessen 
Ordinate bestimmt nicht mit der Temperatur wechselt ; denn wir müssen 
ja messen, wie lange Zeit verstreicht bis zum Abklingen der Erregung auf 
einen ganz bestimmten, uns bekannten Betrag. Ein Punkt, der dieser 
Forderung entspricht, ist nicht der mit der Abszisse a (Beendigung des 
absoluten Refraktärstadiums), wohl aber der Zeitpunkt, in dem die Er- 
regung gerade völlig abgeklungen ist, also gerade die Ordinate 0 erreicht 
hat. Dieser Zeitpunkt fällt natürlich zusammen mit der Beendigung 
des relativen Refraktärstadiums. Nun ist die Dauer des relativen Re- 
fraktärstadiums leider nicht sehr genau bestimmbar, weil die Erregung 
(also die Permeabilitätserhöhung) sich dem Wert 0 langsam asympto- 
tisch nähert. Diese langsame Annäherung der Erregung an den Wert 0 
kommt darin zum Ausdruck, daß gegen Ende des relativen Refraktär- 
stadiums die Abnahmegeschwindigkeit der Reizschwelle und die Zu- 
nahmegeschwindigkeit des Reaktionsvermögens sehr gering sind. Dieses 
langsame Abklingen des relativen Refraktärstadiums macht sich um so 
mehr störend bemerkbar, als die Reizschwelle und das Reaktionsver- 
mögen schon im ui.ut refraktären Zustand nicht ganz konstant sind. 

In Tabelle 4 ist für Berberis vulgaris die Dauer des relativen Refrak- 
tärstadiums bei einigen Temperaturen angegeben. 


Tabelle 4. Temperaturabhängigkeit des relativen Refraktärstadiums von Berberis 








Ts. 
Temperatur Relatives Refraktärstadium 

in °C in Minuten 

12 1 

17 5,5 

22 7 

25 7 

35 4 





Wir finden hiernach für das relative Refraktärstadium eine ganz 
andere Temperaturabhängigkeit als für das absolute Refraktärstadium. 
In Abb. 3 sind gleichzeitig die Temperaturabhängigkeit des relativen 
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und die des absoluten Refraktarstadiums eingetragen. Die Summe 
dieser beiden Kurven gibt uns die Dauer des gesamten Refraktärstadi- 
ums, also, da das Refraktärstadium sofort nach der Reizung beginnt. 
die Gesamtdauer der Erregung. Da die nur wenige Sekunden oder 
weniger als eine Sekunde betragende Zeit des Erregungsanstiegs nicht 
ins Gewicht fällt gegenüber der mehrere Minuten betragenden Zeit des 
Abklingens der Erregung, so gibt uns die Dauer des gesamten Refraktär- 
stadiums praktisch gleichzeitig die Dauer des Abklingens der Erregung. 
Diese Dauer des Abklingens der Erregung, also die Summe der beiden 
Refraktärstadien, ist auch in Abb.3 eingetragen. Die Kurve dieses Ge- 
samtrefraktärstadiums verläuft annähernd mit konstanter Ordinate; 
das Abklingen der Erregung ist also nicht oder nur wenig von der Tempera- 
tur abhängig. 








mın 
72 Bei sinkender Temperatur wird 
N das relative Refraktärstadium 
8 kleiner; dies legt die Vermutung 
§ ab nahe, daß es bei Annäherung an 
4 die Kältestarre ganz verschwin- 
È 6 det; in der Tat habe ich bei Ber- 
x beris und Sparmannia unterhalb 
N 120 kaum noch ein relatives Re- 
S 2 ‘relatives Refraklär- fraktärstadium beobachten kön- 
| | Sod nen, selbst wenn noch deutliche 
0 Reaktionen möglich waren. Diese 
Jemperatur Annäherung des relativen Refrak - 
AN; 3, Tompestunbhngekeit dx rte, de tirstadiums an den Wert 0 bei 
Berberis vulgaris. abnehmender Temperatur ist ver- 


ständlich, weil die Kältestarre durch eine Erhöhung der Reizschwelle 
entsteht. Bei der zur Ermöglichung von Reaktionen erforderlichen 
Mindesttemperatur ist die Schwelle so hoch, daß sie von einem Reiz 
gerade noch eben erreicht werden kann; jede irgendwie bedingte ge- 
ringe Erhöhung der Schwelle muß daher sofort zur Starre führen, und 
daher muß auch jedes Refraktärstadium, und sei es noch so niedrig, zur 
Starre führen, also ein absolutes Refraktärstadium sein. Relative Refrak- 
tärstadien sind nur möglich bei Temperaturen, die eine Erhöhung der 
Schwelle gestatten, ohne daß die Reaktionsfähigkeit gleich verloren 
geht. So verstehen wir, warum bei Annäherung an die Kältestarre das 
relative Refraktärstadium verschwindet, das absolute Refraktärstadium also 
gleich dem gesamten Refraktärstadium wird. 

Bei der Wärmestarre liegen die Verhältnisse wahrscheinlich ganz 
ähnlich, jedoch sind dort ganz zuverlässige Versuche nicht möglich, 
weil bei hoher Temperatur die Reaktionsfähigkeit zu schnell zerstört 
wird. 
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In Abb. 4 ist die Dauer der beiden Refraktärstadien und des Gesamt- 
refraktärstadiums für den gesamten Temperaturbereich zwischen der 
Kälte- und der Wärmestarre schematisch dargestellt. Dieses Schema 
enthält insofern eine Unsicherheit, als wir es wegen der genannten 
Schwierigkeiten bei der Bestimmung des relativen Refraktärstadiums 
offen lassen müssen, ob die Geschwindigkeit des Abklingens der Er- 
regung, also die Dauer des Gesamtrefraktärstadiums, gar nicht oder nur 
wenig von der Temperatur abhängig ist. Nach den in Abb. 3 eingezeich- 
neten Werten könnte es scheinen, daß die Dauer des Gesamtrefraktär- 
stadiums mit zunehmender Temperatur etwas abnimmt. 

Wir sahen, daß ein relatives Refraktärstadium in der Nähe der 
Kältestarre nicht möglich ist, weil dann die Reizschwelle schon so hoch 
ist, daß sie einer weiteren Erhöhung nicht mehr fähig ist, ohne daß die 
Reaktionsfähigkeit sofort verloren a 
geht. Noch auf andere Weise läßt | Refraktärstadlium 
sich, wie hier nebenbei ausgeführt 
sei, diese Eigentümlichkeit der Reiz- 
schwelle zeigen. Wenn bei Tempera- 
turen, die wenig oberhalb der Kälte- 
starre liegen, irgendwelche schwel- 
lenerhöhenden Mittel angewendet 
werden, so verschwindet die Reak- 
tionsfähigkeit sofort. Bringt man 
beispielsweise bei 120 Blüten von 
Sparmannia unter eine Glasglocke, 7 ANNE 
in der etwas Äthylalkohol, Äthyl- des rciativen und des gesamten Refraktärsta. 
äther oder Chloroform verdampft ist, diums; schematisch. 
so verschwindet die Reaktionsfähigkeit der Staubgefäße sofort, während 
bei 200 unter sonst gleichen Bedingungen diese Narkotika mehrere Mi- 
nuten einwirken müssen, ehe die Reaktionsfähigkeit verschwunden ist. 

Es ist uns durch die Untersuchung der Temperaturabhängigkeit 
der Latenzzeit und des Refraktärstadiums gelungen, eine deutliche Ver- 
schiedenheit zwischen dem Zerfalls- und dem Restitutionsvorgang auf- 
zufinden: in dem untersuchten Temperaturbereich ist der Zerfall stark 
abhängig von der Temperatur, während die Restitution nicht oder nur 
wenig von der Temperatur abhängig ist. 

Es bleibt eine Aufgabe weiterer Untersuchungen, noch andere Eigen- 
schaften der beiden Elementarprozesse, aus denen sich der Erregungs- 
vorgang ergibt, aufzufinden. Hier möchte ich noch kurz auf die mög- 
lichen Zusammenhänge der in dieser Arbeit untersuchten Tenıperatur- 
abhängigkeit mit den an anderer Stelle (1930) dargelegten Anschau- 
ungen über das Wesen des Zerfalls- und des Restitutionsvorganges hin- 
weisen. Auf Grund bestimmter Versuche kam ich zu der Vermutung, 
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daß der Zerfallsvorgang in einer Koagulation der Plasmahautkolloide 
besteht. Die gefundene Temperaturabhängigkeit des Zerfallsvorganges 
— Qio etwa 2,5 — würde mit dieser Vermutung in Einklang stehen. 
Man hat für Koagulationsvorgänge in der Regel eine ähnliche Tempera- 
turabhängigkeit beobachtet wie für chemische Reaktionen, nämlich 
Qio 2—3. 

Den Restitutionsvorgang habe ich als eine Neubildung der semi- 
permeablen Plasmahaut gedeutet. Hier bleibt aber noch die Frage 
zu klären, welcher Art die physikalisch-chemischen Vorgänge sind, die 
bei der Neubildung der semipermeablen Plasmahaut im Vordergrund 
stehen. Die Entstehung der Plasmahäute hat man verglichen mit der 
Bildung von Oberflächenhäutchen auf kolloidalen Lösungen. Bei solcher 
Entstehung von Oberflächenhäutchen handelt es sich um eine Anreiche- 
rung kapillaraktiver Teilchen an der Flüssigkeitsoberfläche (GiBBs- 
THomsonsches Phänomen); eine Anreicherung, die an der Oberfläche 
zu einer Gelbbildung führt. Diese Anreicherung kapillaraktiver Stoffe 
an der Oberfläche von Lösungen ist eine Adsorption. 

Eine derartige Möglichkeit der Neubildung von Plasmahäutchen 
zieht beispielsweise HÔBER (1926, S. 406) in Betracht. Er schreibt, es 
seien „möglicherweise die membranogenen Stoffe Verbindungen, die die 
Oberflächenspannung des Plasmas gegen die Umgebung vermindern und 
sich deshalb in seiner Oberfläche konzentrieren müssen, ... wie die 
Lösungen mancher Kolloide, wie Eiweiß, Albumosen, Peptone, Dextrin, 
freiwillig feste Oberflächenhäutchen bilden.“ 

Nehmen wir an, daß in ähnlicher Weise nach einem Erregungsvor- 
gang die Plasmahäutchen neu gebildet werden, so wäre die von uns 
gefundene völlige oder weitgehende Unabhängigkeit des Restitutions- 
vorganges von der Temperatur durchaus verständlich. Adsorptions- 
vorgänge sind nicht so stark von der Temperatur abhängig wie chemische 
Reaktionen. Einige Adsorptionsvorgänge werden bei zunehmender Tem- 
peratur verlangsamt, andere etwas beschleunigt ; im letzteren Fall liegen 
die beobachteten Temperaturkoeffizienten unterhalb der Temperatur- 
koeffizienten für Diffusionsvorgänge, nämlich unterhalb etwa 1,25. (Aus- 
führlicheres siehe bei FREUNDLICH, Kapillarchemie und Hörer 1926 ) 

Diese Ausführungen sollen nur zeigen, daß unsere Beobachtungen 
sich den theoretischen Vorstellungen über den Erregungsverlauf gut 
einfügen und auch durchaus mit den Erfahrungen über die Kolloid- 
chemie der Pflanzenzelle in Einklang stehen. 


8. Der Verlauf des Zerfalls- und des Restitutionsvorganges. 
UMRATH (1928) gibt eine interessante mathematische Untersuchung 
über die Erregungsleitung bei sensitiven Pflanzen. UMRATH geht aus 
von dem schon in der Nervenphysiologie viel benutzten Vergleich der 
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Erregungsleitung mit dem Abbrennen einer Zündschnur. Auf eine ins 
Einzelne gehende Darlegung von UMRATHS Gedankengängen können wir 
hier verzichten. Das für uns wesentliche Ergebnis ist, daß nach der 
Reizung der Zuwachs an Erregungssubstanz zu jedem Zeitpunkt der noch 
produzierbaren Menge proportional ist. „Die gemachten Annahmen sind 
ganz vernünftig, aber sehr speziell. Andere, etwa daß der Zuwachs dem 
Quadrat der noch verfügbaren Menge proportional sei, oder daß er 
außerdem durch die vorhandene Menge ... beeinflußt werde, setzen 
der mathematischen Behandlung große Schwierigkeiten entgegen.‘ 

Der Vorgang der Bildung der Erregungssubstanz ist eng verknüpft 
mit dem auf Permeabilitätserhöhung gerichteten Vorgang; wenn also 
UMRATHs Annahmen richtig sind, so ist für die ,,Zerfallskurve eine 
ähnliche Formel zu erwarten wie für die Bildung der Erregungssubstanz. 
Prinzipiell wäre die experimentelle Nachprüfung einer derartigen Formel 
für die Zerfallskurve durchaus möglich, da ja der quantitative Verlauf 
der Permeabilitätserhöhung der Untersuchung zugänglich ist und diese 
Permeabilitätserhöhung teilweise, nämlich gleich nach der Reizung, 
praktisch nur durch den Zerfall bestimmt wird. Jedoch sind die bisheri- 
gen Messungen des Permeabilitätsverlaufs zu ungenau, um eine derartige 
Nachprüfung zu ermöglichen. 

Es soll uns hier aber nicht darauf ankommen, eine unbedingt zuver- 
lässige Formel für den Verlauf des Zerfallsvorganges zu erhalten, die 
Formel soll uns nur ein den Tatsachen annähernd entsprechendes Bild 
liefern, um so als Grundlage für weitere Überlegungen zu dienen; und 
zu diesem Zweck erweist sich UMRATHs Annahme, daß der Zuwachs an 
Erregungssubstanz der noch produzierbaren Menge proportional ist, 
als durchaus brauchbar und ausreichend, zumal ja bei vielen ähnlichen 
physiologischen Vorgängen und auch bei chemischen Vorgängen eine 
dieser Annahme entsprechende mathematische Beziehung vorhanden ist. 

Die Umratusche Annahme ist bestimmt wenigstens annähernd richtig, 
weil, wie die Erfahrung zeigt, die Erregung erst schnell, dann langsam 
und schließlich gar nicht mehr zunimmt. Das mag uns hier genügen. 

Wenn der genannten Annahme entsprechend die Anstiegsgeschwindig- 
keit des Zerfalls dem noch möglichen Anstieg, also (nach Abb. 1) der 
Differenz M—Z proportional ist, so ist die Anstiegsgeschwindigkeit 
Z' =k, (M—Z), wobei k, eine Konstante ist!. 

1 Wird diese Gleichung integriert, um zu einer Formel für den Verlauf des 
Zerfalls (also nicht mehr der Zerfallsgeschwindigkeit) zu gelangen, so erhält man 
ein anderes Resultat als UMRATH. Hier liegt nicht etwa ein Widerspruch. Die 
Abweichung gegen Umratus Formeln ergibt sich daraus, daß UMRATH die Zu- 
nahme der Erregungssubstanz durch Erregungsleitung berücksichtigen muß. Das 
ist bei unserer Berechnung nicht erforderlich, da bei Berberis und Sparmannia 
die Erregung praktisch in allen erregbaren Zellen eines Staubgefäßes gleichzeitig 
beginnt; alle erregbaren Zellen liegen hier ja nahe beieinander. 
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UMRATH vermutet ferner, daß „von der Erregungssubstanz immer 
und überall ein ihrer jeweiligen Menge proportionaler Teil abgebaut“ 
wird. Auch diese Annahme ist wieder „ganz vernünftig‘, und in ent- 
sprechender Form übrigens auch für das Abklingen der Nervenerregung 
mehrfach ausgesprochen worden. 

Wir müßten demgemäß vermuten, daß die Geschwindigkeit der 
Restitution (A’) proportional ist der Erregung, also der jeweils vor- 
handenen Permeabilitätserhöhung: A’=k,P. Obgleich wir auch diese 
Formel gegenwärtig nicht exakt nachprüfen können, so dürfen wir doch 
sagen, daß sie ebenso wie die Formel für den Zerfall den Tatsachen an- 
nähernd entspricht, zum mindesten soweit, daß die Restitutionsge- 
schwindigkeit, also die Geschwindigkeit mit der die Permeabilität sich 
nach Beendigung der Erregungszunahme wieder ihrem normalen Wert 
nähert, mit zunehmender Annäherung an den normalen Zustand geringer 
wird. 

4. Das Refraktärstadium. 

Wir sahen, daß das Abklingen der Erregung kaum von der Tempera- 

tur abhängig ist. In der Formel für die Geschwindigkeit der Restitution 


A'=k:"P 
ist also k, für alle Temperaturen gleich hoch oder angenähert gleich hoch. 
Dagegen ist in der entsprechenden Formel für die Geschwindigkeit des 
Zerfalls 
Z' =k, * (M —2) 


k, bei höherer Temperatur größer als bei niedrigerer Temperatur. Wir 
können nicht etwa die Temperaturabhängigkeit von Z’ erklären durch 
die Annahme, daß M, also der Betrag, bis auf den Z ansteigt, sich mit 
der Temperatur ändert; wäre nämlich bei hoher Temperatur M größer 
als bei niedriger Temperatur, so müßte die Restitution bei hoher Tem- 
peratur längere Zeit in Anspruch nehmen als bei niedriger Temperatur. 
Wir haben Versuchsreihen erwähnt aus denen hervorgeht, daß die Dauer 
der Restitution unabhängig davon ist, in welcher Temperatur die Er- 
regung erfolgte. 

Es wird also mit abnehmender Temperatur k, kleiner, während ky 
sich nicht ändert. Bei niedriger Temperatur überwiegt demnach auch 
gleich nach der Reizung der Zerfall nicht so sehr die Restitution wie bei 
hoher Temperatur, daher erfolgt der Anstieg der Erregung (also der 
Permeabilitätserhöhung P in Abb. 1) bei niedriger Temperatur nicht 
so schnell wie bei hoher Temperatur, und es kann auch bei niedriger 
Temperatur nicht ein so hohes Erregungsmaximum eintreten wie bei 
hoher Temperatur. Schließlich wird bei abnehmender Temperatur k, 
so klein, daß die Erregung überhaupt nicht mehr den für eine 
Reaktion erforderlichen Mindestwert erreicht; die Kältestarre ist ein- 
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getreten. Nach dieser Überlegung müßten noch unterhalb der Kälte- 
starre eine niedrige Erregung und demgemäß ein Refraktärstadium vor- 
handen sein. Das läßt sich bei Sparmannia beobachten. Wird Spar- 
mannia eben unterhalb der Kältestarre gereizt, so wird nach Über- 
tragung in höhere Temperatur die Reaktionsfähigkeit später erreicht, 
als wenn nicht gereizte Staubgefäße aus gleich niedriger Temperatur in 
höhere Temperatur übertragen werden. Im ersteren Fall sind mehrere 
Minuten erforderlich, ehe die Staubgefäße eine Reaktion ausführen 
können, im letzteren Fall aber erheblich weniger als eine Minute, oft nur 
wenige Sekunden. Also auch unterhalb der Kältestarre wird alle ,,zer- 
fallsfähige Substanz‘ durch eine hinreichend starke Reizung zum Zerfall 
gebracht, nur erfolgt dieser Zerfall so langsam, daß die Erregung sehr 
niedrig bleibt; denn die Geschwindigkeit der Restitution ist ja von der 
Temperatur unabhängig, bzw. weitgehend unabhängig. 

Man könnte nun vermuten, daß der im Refraktärstadium vorhandene 
Starrezustand ähnlich zustande kommt wie die Kältestarre, nämlich 
indem die Geschwindigkeit des Zerfalls 

Z' =k, -(M —Z) 

herabgesetzt wird durch eine Verringerung von k,. Jedoch besteht ein 
wichtiger Unterschied zwischen der Kältestarre und dem Refraktär- 
stadium, und dieser Unterschied zeigt, daß die genannte Vermutung 
nicht zu Recht besteht. Es ist nämlich das Refraktärstadium eines im 
Refraktärstadium vorgenommenen Reizes kürzer als das Refraktär- 
stadium eines außerhalb des Refraktärstadiums vorgenommenen Reizes. 
Das hat schon LINSBAUER (1923) an Mimosa und UMRATH (1928) an 
Berberis gefunden (vgl. auch Bünnme 1929). Wie mir Versuche an 
Sparmannia und Berberis zeigten, ist nicht nur das absolute, sondern 
auch das relative Refraktärstadium eines im Refraktärstadium vorge- 
nommenen Reizes abgekürzt (Tabelle 5). Es ist also die Dauer des ge- 
samten Refraktärstadiums einer im Refraktärstadium vorgenommenen Rei- 
zung davon abhängig wie sehr die erregbaren Zellen während des Zeitpunktes 
der Reizung noch refraktär waren. 


Tabelle 5. Berberis vulgaris. Refraktärstadien bei Reizung im Refraktärstadium. 








Temperatur 20°. 
Zweiter Reiz, Absolutes Refraktär- Relatives Refraktär- Gesamtrefraktär- 
Zeit nach dem ersten | stadium des zweiten stadium des zweiten |stadium d. zweiten Reizes 
in Minuten Reizes in Minuten Reizes in Minuten in Minuten 

4,5 3 4,5 7,5 
7 3,5 5,5 9 
9 4 6 ly 

11 4,5 6,5 11 
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Wenn nun aber die nach einer im Refraktärstadium vorgenommenen 
Reizung eintretende zusätzliche Erregung umso schneller abgeklungen 
ist, je weniger die Zellen im Zeitpunkt der Reizung noch refraktär waren, 
so müssen wir annehmen, daß bei diesen im Refraktärstadium vorge- 
nommenen Reizen nur eine geringere Erregung stattfinden, also nur eine 
kleinere Substanzmenge zerfallen konnte als normalerweise. Im Re- 
fraktärstadium ist demnach für die Formel des Zerfallsvorganges 
Z'= k,-(M —Z) nicht für k,, sondern für M ein kleinerer Wert als der 
normale anzunehmen. 

Dieses Ergebnis würde auch mit unseren Vorstellungen über die zum 
Refraktärstadium führenden physiologischen Vorgänge in Einklang stehen. 
Bei einer Reizung wird, da die Erregung nach dem Alles- oder Nichts- 
gesetz verläuft, alle umsetzbare Substanz verbraucht. Allmählich steigt 
wieder die umsetzbare Substanzmenge und wird bei Beendigung des ab- 
soluten Refraktärstadiums so groß, daß nach einer zweiten Reizung der 
Zerfall wieder schnell genug verlaufen kann, um eine zur Reaktion hin- 
reichende Erregung zu ermöglichen. 


5. Die Narkose. 

Die Erregbarkeitsverringerung während der Narkose könnte auch 

wieder entstehen, indem in 
Z' =k, -(M—Z) 

entweder k, oder die Menge der zerfallsfähigen Substanz verringert wird. 
Schon aus Versuchen von UMRATH (1928) können wir folgern, daß hier 
die zweite Möglichkeit verwirklicht ist. UMRATH fand, daß durch die 
Behandlung der Filamente von Berberis mit narkotisierenden Stoffen 
das Refraktärstadium abgekürzt wird. Bei beginnender Narkose klingt 
also die Erregung schneller ab als im nicht narkotisierten Zustand. 

Freilich könnte man auch annehmen, daß nicht der Zerfall langsamer, 
sondern die Restitution schneller verläuft als im nicht narkotisierten Zu- 
stand, daß also durch die Narkotisierung k, in A’=k, - P größer wird. 
Es ist zwar nicht sehr wahrscheinlich, daß durch eine Narkotisierung, 
die schon relativ stark ist, die Restitution beschleunigt wird; eher ließe 
sich ja gerade im Gegenteil in Übereinstimmung mit der Verringerung 
der Erregbarkeit auch eine Verlangsamung der Restitution erwarten. 
Aber es läßt sich auch experimentell nachweisen, daß die Restitution 
durch die Narkotisierung nicht beschleunigt wird. Wird nämlich mit der 
Narkotisierung erst nach der Reizung begonnen, so wird das Refraktär- 
stadium nicht abgekürzt. Im Gegenteil, das absolute Refraktärstadium 
wird sogar verlängert, während das relative Refraktärstadium verkürzt, 
das gesamte Refraktärstadium unverändert bleibt. Entsprechende Ver- 
suche wurden ausgeführt an Berberis mit Äthylalkohol, Äthyläther und 
Chloroform. 
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Man könnte nun die Tatsache, daß sich bei Reizung im Zustand der 
Narkose eine Verkürzung des absoluten Refraktärstadiums zeigt, noch 
zu deuten versuchen durch die Annahme, es erfolge eine Herabsetzung 
der Reizschwelle. Dann müßte ja auch eine Verkürzung des absoluten 
Refraktärstadiums eintreten, weil ja bei niedriger Schwelle, wie wir ge- 
zeigt haben, das absolute Refraktärstadium schon beendet wird, wenn 
die Erregung noch höher ist, als sie es bei hoher Reizschwelle zur Be- 
endigung des absoluten Refraktärstadiums sein muß. Gegen diesen Ver- 
such, die Abkürzung des „absoluten“ Refraktärstadiums in der Narkose 
durch eine Erniedrigung der Reizschwelle zu erklären, ist zunächst einzu- 
wenden, daß man während der Narkose zumeist deutlich eine Erhöhung 
der Reizschwelle beobachtet. Beweisend gegen den genannten Deutungs- 
versuch ist aber vor allem die Tatsache, daß auch das relative Refraktär- 
stadium abgekürzt wird, also tatsächlich die ganze Erregung schneller 
abgeklungen ist als ohne Narkotisierung der Zellen. Dagegen müßte, 
wenn die Abkürzung des absoluten Refraktärstadiums durch Reiz- 
schwellenerniedrigung bedingt würde, die Dauer des gesamten Refraktär- 
stadiums unverändert, das relative Refraktärstadium also verlängert 
sein. Die Abkürzung des relativen Refraktärstadiums während der 
Narkose zeigt für Berberis Tabelle 6. Die Tabelle soll nur qualitativ die 
Tatsache der Abkürzung des relativen Refraktärstadiums zeigen, daher 
verzichte ich auf genauere methodische Angaben. 


Tabelle 6. Dauer des relativen Refraktärstadiums während der Narkose. 








Dauer des 
Art der Narkotisierung relativen Refraktärstadiums 
in Minuten 
ET PO a TT rt” 6,5 
15 Minuten Äthylalkoholdampf . . . . . . . . . .. 4—6 
5—10 Minuten Chloroformdampf.......... 4—6 
5—10 Minuten Athylätherdampf .......... 4—6 





Nach Reizung im Zustand der Narkose beobachtet man also eine Ver- 
kürzung sowohl des absoluten als auch des relativen Refraktärstadiums, das 
heißt eine Verkürzung des gesamten Refraktärstadiums, während eine 
Verlängerung des absoluten, aber eine Verkürzung des relativen Refraktär- 
stadiums und keine Änderung des gesamten Refraktärstadiums eintreten, 
sofern unmittelbar nach der Reizung narkotisiert wird. 

Die genannten Versuche bestätigen unsere Ansicht, daß durch die 
Narkotisierung die Menge der ,,zerfallsfähigen Substanz‘ verringert wird. 

Hier lohnt es sich, auf einige Parallelen hinzuweisen, mit demEinfluß, 
den die Narkotisierung bei Nerven auf das Refraktärstadium ausübt. 
Ursprünglich (FROHLICH 1904) meinte man, daß das Refraktärstadium 
durch die Narkose verlängert wird, indem die Restitutionsvorgänge ver- 
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zögert werden. FRÖHLICH beobachtete nämlich, daß in der Narkose 
die Zeit, die zwischen zwei Reizen verstreichen muß, damit auch der 
zweite wirksam ist, größer ist als im nicht narkotisierten Zustand. ADRIAN 
u. Lukas (1912) haben FRÔHLICHS Versuche mit gleichem Ergebnis wieder- 
holt, die Ergebnisse aber anders gedeutet. ADRIAN u. LUKAS meinen, 
im Gegensatz zu FRÜHLICH, daß die Restitutionsvorgänge durch die 
Narkose nicht oder nur sehr wenig beeinflußt werden. Die Verlängerung 
der Zeit, die erforderlich ist, damit ein zweiter Reiz wirksam wird, deuten 
ANnRIAN u. Lukas dadurch, daß die im Zustand der Narkose während 
des relativen Refraktärstadiums geleiteten Erregungswellen von ge- 
ringerer Intensität sind als normalerweise. Nach der Ansicht von ADRIAN 
u. Lukas werden also — ebenso wie bei der Seismonastie der Pflanzen 
— die nach der Reizung stattfindenden Restitutionsvorgänge durch die 
Narkose nicht bedeutend beeinflußt. 

Ein Unterschied der von FRÖHLICH und ADRIAN u. Lukas unter- 
suchten Nervenerregungen gegenüber der Seismonastie besteht insofern, 
als bei jenen das kleinste Intervall, in dem von zwei aufeinander folgen- 
den Reizen auch der zweite wirksam ist, durch die Narkose verlängert, 
bei diesen aber durch die Narkose verkürzt wird. Dieser Unterschied 
scheint mir aber nicht so sehr bedeutungsvoll zu sein, denn einmal 
kommen auch bei Tieren Refraktärstadien vor, die durch die Narkose 
verkürzt werden (ScHuLz 1906, UmRATH 1925), und ferner ist zu bedenken, 
daß wir auch bei der Seismonastie von Berberis durch die Narkose eine 
Verlängerung des genannten Intervalls, also des absoluten Refraktär- 
stadiums, erzielen können, wenn nämlich mit der Narkose erst nach dem 
ersten Reiz begonnen wird. Bei der Narkose von Berberis ist immer ein 
Vorgang auf Verlängerung, ein anderer auf Verkürzung des absoluten 
Refraktärstadiums gerichtet. Der erste Vorgang kommt zustande, weil 
durch die Narkose die Reizschwelle erhöht wird, was ja, wie wir sahen, 
zur Verlängerung des absoluten Refraktärstadiums führt. Der zweite 
Vorgang kommt zustande, weil in der Narkose nur eine geringe Erregung 
möglich ist, die Restitution also schneller beendet sein kann. 

Es sei noch erwähnt, daß die Versuche von ADRIAN u. LUKAS später 
durch Kato (1924) eine Deutung erfahren haben, die sich wieder der 
Auffassung von FRÜHLICH nähert. Karo führt die Verlängerung des 
absoluten Refraktärstadiums wieder auf eine Verzögerung der Resti- 
tutionsvorgänge zurück. Die Frage ist noch nicht ganz geklärt. Zum 
mindesten aber ist, soweit ich sehe, auch in der Tierphysiologie nie be- 
hauptet worden, daß die Narkose eine Beschleunigung der Restitutions- 
vorgänge bedingt. In den Fällen, wo die Narkose eine Verkürzung des 
absoluten Refraktärstadiums bedingt, z. B. am Ventrikel des Frosch- 
herzen (ScHuzz 1906), beobachtet man auch eine Verkürzung des Refrak- 
tärstadiums durch Ermüdung (TRENDELENBURG 1903 und JUNKMANN 
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1925; zitiert nach UMRATH 1928); man wird also diese Verkürzung des 
Refraktärstadiums in der Narkose durch eine Herabsetzung der Erreg- 
barkeit deuten dürfen (vgl. auch UMRATH 1928, S. 96). 

Endlich möchte ich noch darauf hinweisen, daß auch bei Nerven die 
Narkose ebenso wie bei der Seismonastie zu einer Erhöhung der Reiz- 
schwelle führt. 

Allgemein läßt sich auf Grund unserer Versuche sagen, daß die Resti- 
tutionsvorgänge nach seismonastischer Erregung durch äußere Einflüsse, 
zum mindesten durch Temperatur und Narkose, nicht oder nur unbe- 
deutend beeinflußt werden. Die starke Beeinflussung der Reaktions- 
fähigkeit durch äußere Einflüsse entsteht also fast nur durch eine Beein- 
flussung des Zerfallsvorganges. 


6. Nachweis der Permeabilitätserhöhung bei der seismonastischen 
Bewegung von Mimosa pudica. 

Die Mechanik der seismonastischen Bewegungen von Staubgefäßen ist 
relativ einfach. Nach der Reizung erfolgt eine Permeabilitätserhöhung, 
und es wird durch den Wanddruck Zellsaft ausgepreßt. Beim Gelenk 
von Mimosa liegen die Verhältnisse nach den Messungen von WEIDLICH 
(1930 ; vgl. auch v. GUTTENBERG 1928) etwas anders. Obwohl bei Mimosa, 
wie GUTTENBERG im Anschluß an die Messungen von WEIDLICH sagt, 
„der eigentliche Reizeffekt in der Entspannung der Unterseite liegt, so 
wird die Bewegung selbst im wesentlichen durch eine Expansion der 
Oberseite bewirkt‘. GUTTENBERG und WEIDLICH werfen die Frage auf, 
welche Vorgänge zur Entspannung der Unterseite führen, und sie halten 
es für wahrscheinlich, daß keine Permeabilitätserhöhung, sondern eine 
aktive Kontraktion der Protoplasten erfolgt. 

Diese Vermutung von GUTTENBERG und WEIDLICH erscheint mir 
aus mehreren Gründen bedenklich. Erstens, sofern keine Permeabilitäts- 
erhöhung stattfindet, müßte das Protoplasma, um Wasser aus dem Zell- 
saft auszupressen, einen Druck entfalten, der größer ist als der normale 
Wanddruck. Das müßte nach den Messungen von WEIDLICH ein Druck 
von über 3 Atmosphären sein; die Möglichkeit eines so hohen Druckes ist 
aber sehr unwahrscheinlich. Ferner ist zu bedenken, daß die Kontraktion 
der Zellen der Gelenkunterseite von einer starken elektrischen Negativität 
begleitet wird. Derartige typische Aktionsströme wären schwer ver- 
ständlich, wenn nicht Permeabilitätserhöhung und Zellsaftausscheidung , 
sondern nur aktive Plasmakontraktion und Wasserausscheidung erfolgten. 
Endlich auch wäre es auffällig, wenn einige seismonastische Bewegungen, 
nämlich die der Staubgefäße, durch Permeabilitätserhöhung, andere, 
nämlich die von Mimosa. durch aktive Plasmakontraktion ermöglicht 
würden. 

Diese Bedenken veranlaßten mich, zu untersuchen, ob nicht doch 
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auch bei Mimosa die Reizung eine Permeabilitätserhöhung bedingt. Es 
erscheint aber fast aussichtslos, eine Permeabilitätserhöhung während 
der Kontraktion festzustellen, da die Kontraktion nur wenige Sekunden 
dauert, unsere üblichen Methoden der Permeabilitätsbestimmung aber 
so kurzdauernde Permeabilitätserhöhungen nicht zu erkennen gestatten. 
Hinzu kommt noch als weitere Schwierigkeit, daß das zerschnittene 
Gelenk nicht mehr erregbar ist. 

Die in diesem Fall noch am meisten Erfolg versprechende Methode 
der Permeabilitätsbestimmung ist schon von BLACKMAN u. PAINE 
(1918) mit ziemlich negativem Ergebnis angewendet worden. Sie brach- 
ten Mimosa-Gelenke in destilliertes Wasser und erkannten, daß durch 
Reizung des Gelenks die elektrische Leitfähigkeit des Wassers erhöht 
wird, es wird also durch die Reizung die Exosmose gefördert und, das ist 
nur bei Permeabilitätserhöhung möglich. 

Leider gehen GUTTENBERG u. WEIDLICH auf diese sehr wichtige 
Untersuchung von BLACKMAN u. PAINE nicht ein. Allerdings ist zu 
betonen, daß die letztgenannten selber die aus der Exosmose er- 
schlossene Permeabilitätserhöhung nicht als hinreichend zur Erklärung 
der Mimosenbewegung betrachten und daher eine andere Erklärung, als 
sie durch die Permeabilitätshypothese versucht wird, für erforderlich 
halten. Hier scheinen mir aber die von BLACKMAN u. PAINE ange- 
führten Gründe nicht ganz stichhaltig zu sein. BLACKMAN u. PAINE 
gehen von der nicht notwendigen Annahme aus, es könne höchstens un- 
verdünnter Zellsaft ausgeschieden werden, und dieser Zellsaft müsse 
vollständig und unverändert in das umgebende Wasser, dessen Leitfähig- 
keit gemessen wird, gelangen. 

Jedenfalls aber folgt aus den erwähnten Messungen zwar, daß durch 
den Reiz eine Permeabilitätserhöhung verursacht wird, es bleibt jedoch 
zum mindesten noch sehr zweifelhaft, ob diese Permeabilitätserhöhung 
hinreichend ist zur Erklärung der Kontraktion der Zellen. Weitere 
Untersuchungen waren also erforderlich. 

Wir wollen uns zunächst überlegen, welche Möglichkeiten zur Er- 
klärung der Mimosenbewegung bestehen. Wenn eine Zelle ohne Ände- 
rung der Beschaffenheit ihrer Umgebung und ohne Permeabilitätser- 
höhung ihrer Plasmamembran Wasser ausscheidet, so ist das der Aus- 
druck für eine Verringerung der Zellsaugkraft. Die Verringerung der 
Zellsaugkraft kann hervorgerufen werden durch eine Verringerung der 
Saugkraft des Zellinhalts, durch eine Erhöhung des Wanddrucks oder 
endlich, wie es nach der Ansicht von GUTTENBERG und WEIDLICH sein 
müßte, durch einen vom Plasma entfalteten Druck. Die beiden ersten 
Möglichkeiten: Verringerung der Saugkraft des Zellinhalts und Erhöhung 
des Wanddrucks scheiden nach Messungen von WEIDLicH für die Er- 
klärung der Mimosenbewegung aus. Wenn wir die Annahme der aktiven 
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Plasmakontraktion ablehnen, so sind wir also gezwungen, entweder 
Permeabilitätserhöhung der sich kontrahierenden Zellen anzunehmen, 
oder Vergrößerung der Saugkraft der Zellen, die an die kontraktions- 
fähigen angrenzen. Obwohl ja auch diese zweitgenannte Möglichkeit — 
Vergrößerung der Saugkraft der Zellen, die an die kontraktionsfähigen 
angrenzen — eine Kontraktion erklären würde, so wird sie doch hinfällig 
durch Messungen von WEIDLICH. An der Gelenkoberseite jedenfalls 
findet im Gegenteil gerade eine Abnahme der Zellsaugkraft statt. Somit 
bleiben in der Tat nur zwei Möglichkeiten zur Erklärung der Mimosen- 
bewegung: entweder aktive Plasmakontraktion oder Permeabilitätser- 
höhung. 

Nun zeigen die Messungen von WEIDLICH, daß unmittelbar nach der 
Reaktion die Saugkraft der Zellen der Gelenkoberseite beträchtlich 
kleiner ist als die Saugkraft der Zellen der Unterseite, während vor der 
Reizung gerade die Saugkraft an der Oberseite größer ist als an der 
Unterseite. Wenn also wirklich Permeabilitätserhöhung die Reaktion 
bedingt, so kann das nicht etwa in der Weise geschehen, daß durch die 
Permeabilitätserhöhung nur ein Ausgleich der zwischen Gelenkober- 
und unterseite bestehenden Saugkraftdifferenz ermöglicht wird, denn 
dann müßte bei Beendigung der Reaktion die Saugkraft der kontrak- 
tionsfähigen Zellen ebenso groß, keinesfalls aber größer sein als die Saug- 
kraft der Zellen ihrer Umgebung. 

Somit müssen wir, sofern wir nicht zur Ansicht von GUTTENBERG und 
WEIDLIcH zurückkehren wollen, annehmen, daß nicht einfach die 
Wasserpermeabilität erhöht wird, sondern eine so starke Permeabilitäts- 
erhöhung stattfindet, daß die kontraktionsfähigen Zellen nicht mehr 
eine Saugkraft gegen ihre Umgebung entfalten können, vielmehr ein 
Teil des Zellsafts: iurch den Wanddruck ausgepreßt wird; das heißt, 
es müßte Semipermeabilitätsverlust erfolgen. In diesem Fall also würde 
die Mimosenbewegung ganz ähnlich zu erklären sein, wie die seismonasti- 
schen Bewegungen der Staubgefäße, bei denen ja auch Semipermeabili- 
tätsverlust nachgewiesen werden konnte. 

Sofern aber diese Übereinstimmung mit den seismonastischen Be- 
wegungen der Staubgefäße besteht, ist auch die Möglichkeit eines Nach- 
weises der Permeabilitätserhöhung gegeben. Ich konnte zeigen, daß bei 
herabgesetzter Erregbarkeit eine Reizung der seismonastisch reizbaren 
Staubgefäße nicht einen Verlust der Semipermeabilität, sondern nur eine 
Erhöhung der Wasserpermeabilität bedingt. Solche geringe Permeabili- 
tätserhöhung, die ich eine unterschwellige Permeabilitätserhöhung, bzw. 
unterschwellige Erregung nennen möchte, müßte sich auch bei Mimosa 
feststellen lassen, wenn dort die normale Erregung in einem Verlust der 
Semipermeabilität besteht. 

Um zu sehen, wie sich eine unterschwellige Permeabilitätserhöhung 
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nachweisen läßt, betrachten wir zunächst im Anschluß an die experi- 
mentellen Untersuchungen (1930) die Veränderungen, die eine Reizung 
im normalen Zustand und im Zustand herabgesetzter Erregbarkeit in den 
seismonastisch reizbaren Zellen von Staubgefäßen, etwa von Sparmannia, 


In der normal erregbaren Sparmannia-Blüte befinden sich die reiz- 
baren Zellen in einer Umgebung, deren Saugkraft übereinstimmt mit der 
Saugkraft dieser Zellen, denn es stellt sich natürlich ein Gleichgewicht ein 
zwischen der Saugkraft der Zelle und der Dampfspannung in den an- 
grenzenden Interzellularen. Neh- 
men wir an, die Saugkraft der 
Zelle betrage 15 Atm., dann beträgt 
auch die Saugkraft der Umgebung 
15 Atm. (Abb. 5, Ia). Wird nun 
gereizt, so finden wir zunächst eine 
Latenzzeit, weil nämlich die. Per- 
meabilität nicht gleich den für 
Zellsaftausscheidung erforderlichen 
Wert erreicht. Es ist zwar während 
der Latenzzeit, wie wir gleich sehen 
werden, eine unterschwellige Per- 
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Abb. 5. Schema. Die Figuren Ia, Ila und Illa 
sollen je eine Zelle darstellen, die hinein geschrie- 
bene Zahl die Saugkraft dieser Zellen, die darunter 
stehende Zahl dıe Saugkraft in der unmittelbaren 
Umgebung der Zellen. In Ib, I1b und IIIb be- 
deutet positive Ordinate Bewegung der reizbaren 
Organe in der normalen Bewegungsrichtung, ne- 
gative Ordinate Bewegung in en Tr 
Richtung. Nähere Erklärung im Text. 


meabilitätserhöhung vorhanden, 
also eine Erhöhung der Wasser- 
permeabilität, aber diese kann 
nicht zu irgendwelcher Bewegung 
führen, weil ja keine Saugkraft- 
differenz besteht. Die Bewegung 
verläuft also etwa so wie in Ab- 
bild. 5, Ib dargestellt. 

Wird nun eine Blüte in eine hy- 
potonische Lösung gebracht, ohne 





daß eine Verringerung der Erregbarkeit bewirkt wird, so kommen wir 
etwa zu dem Schema Abb. 5, IIa. Es besteht jetzt eine Saugkraftdifferenz 
zwischen der Zelle und ihrer Umgebung; diese Saugkraftdifferenz wird 
allmählich ausgeglichen, d.h. es erfolgt eine Vergrößerung der Zellen. 
Wird nun noch vor dem völligen Ausgleich gereizt, so wird dieser Aus- 
gleich sehr beschleunigt, denn während der Latenzzeit ist eine unter- 
schwellige Permeabilitätserhöhung vorhanden. Es erfolgt während der 
Latenzzeit Beschleunigung der Wasseraufnahme in die reaktionsfähigen 
Zellen und demgemäß eine Bewegung, die der normalen Reizbewegung 
entgegengesetzt ist. Erst nach Beendigung der Latenzzeit ist die Perme- 
abilität so hoch geworden, daß die Zelle ihr Vermögen, osmotisch Wasser 
aufzusaugen, verliert. Der Wanddruck preßt Zellsaft aus, und damit tritt 
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die eigentliche Reizbewegung ein. Die Bewegung verläuft also wie in 
Abb. 5 IIb dargestellt: während der Latenzzeit Wasseraufnahme, also 
Bewegung zum Blüteninnern, dann wie im Normalfall Zellsaftausschei- 
dung und Bewegung nach außen. 

Nun betrachten wir das Verhalten bei herabgesetzter Erregbarkeit. 
Erstens den Fall, wo die Erregbarkeit herabgesetzt wird, ohne daß die 
Saugkraft in der Umgebung der Zelle geändert wird. Diesen Fall be- 
obachtet man ja in der Regel, wenn die Erregbarkeit einer seismonastisch 
reizbaren Pflanze herabgesetzt wird, beispielsweise bei Narkose oder 
Kältestarre. Wenn jetzt nach Reizung wenigstens noch eine unter- 
schwellige Permeabilitätserhöhung eintritt, so kann sich diese doch gar 
nicht bemerkbar machen, weil keine Saugkraftdifferenz besteht. Es er- 
folgt weder Bewegung nach innen. noch Bewegung nach außen. 

Dann betrachten wir die andere Möglichkeit, daß bei herabgesetzter 
Erregbarkeit die Saugkraft der Umgebung der Zellen durch Wasser oder 
hypotonische Lösung herabgesetzt wird (Abb. 5, IIIa). Nach Reizung 
tritt eine unterschwellige Permeabilitätserhöhung ein: die Wasserperme- 
abilität ist erhöht, der Ausgleich der Saugkraftdifferenz wird durch die 
Reizung beschleunigt. Es erfolgt Bewegung zum Blüteninnern. Eine La- 
tenzzeit ist hierbei sowohl in der Theorie als auch in der Erfahrung nicht 
vorhanden, da ja auch bei normaler Bewegung, wie Abb. 5, IIIa zeigt, 
die unterschwellige Permeabilitätserhöhung sofort nach der Reizung be- 
ginnt. Die Bewegung verläuft jetzt also wie in Abb. 5, IIIb dargestellt. 

Wir finden also dort, wo die Erregbarkeit so herabgesetzt ist, daß nach 
Reizung nur eine unterschwellige Permeabilitätserhöhung stattfindet, 
eine Umkehr der normalen Reizbewegung, sofern die Saugkraft der Zelle 
größer ist als die Saugkraft der Umgebung. Auf diese Weise kann man 
auch bei Mimosa die Existenz einer unterschwelligen Erregung bei 
Reizung im Zustand herabgesetzter Erregbarkeit nachweisen. 

Bringen wir ein Mimosengelenk in Wasser, so saugen die Zellen, 
sowohl die der Oberseite als auch die der Unterseite, Wasser auf. Diese 
Wasseraufsaugung erfolgt, wie die Erfahrung zeigt, verhältnismäßig 
langsam. Wird nun aber ein Mimosengelenk, dessen Erregbarkeit so weit 
herabgesetzt ist, daß nach Reizung nur eine unterschwellige Permeabili- 
tätserhöhung, also nur Erhöhung der Wasserpermeabilität, nicht Ver- 
lust der Semipermeabilität eintreten kann, in Wasser gebracht, so muß 
ein Reiz zur Beschleunigung der Wasseraufnahme an der erregbaren 
Gelenkunterseite führen, das heißt der Blattstiel muß sich nach einer 
Reizung heben und nicht wie normalerweise senken. 

Diese Überlegungen haben sich durch Versuche als zu Recht be- 
stehend erwiesen. Die experimentellen Schwierigkeiten liegen vor allem 
darin, daß schon die normale Erregung sehr kurzdauernd ist, von noch 
kürzerer Dauer ist die unterschwellige Erregung, infolgedessen tritt nur 
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eine sehr geringe Hebung des Blattstiels ein. Am besten kommt man zum 
Ziel, wenn die Erregbarkeit der Gelenke durch kurzdauernde Übertra- 
gung in konzentrierte Natriumchloridlösung herabgesetzt und dann, 
noch bevor Plasmolyse eintritt, die Gelenke in Wasser gebracht werden. 
Dort beobachtet man dann nach einer Reizung eine schnelle Wasserauf- 
nahme an der Gelenkunterseite, also Hebung des Blattstieles. In der 
Regel beobachtet man dabei nur eine Bewegung bis zu 5°. 

Wir dürfen nach dem Gelingen dieses Versuches wohl behaupten, daß 
die Reizung bei Mimosa tatsächlich ebenso wie bei den seismonastisch 
reizbaren Staubgefäßen eine Permeabilitätserhöhung bedingt. 

Die genannte Umkehr der seismonastischen Bewegung gelingt prinzi- 
piell wohl bei allen seismonastisch reizbaren Pflanzen. Nur wird sie dort 
am besten gelingen, wo die Erregung sehr lange dauert. Gute Resultate 
habe ich mit Sparmannia und Helianthemum erhalten. Über die Ver- 
suche mit Sparmannia habe ich schon berichtet. Bei Helianthemum 
erreicht man am einfachsten die Umkehr der Bewegung, wenn die voll- 
ständig vom Stiel abgetrennten Blüten 5—10 Minuten in Uhrschälchen 
auf eine hypertonische (beispielsweise 1,5 mol.) Lösung von Natrium- 
chlorid gebracht und dann auf Wasser übertragen werden. 

Bei Berberis, wo die Erregung noch schneller abklingt als bei Mimosa, 
gelingt auch die Bewegungsumkehr noch schlechter als bei Mimosa. 

Hier möchte ich noch hinweisen auf Versuche von Bose (1907, S. 57), 
der auch bei Mimosa und ferner bei anderen seismonastisch reizbaren 
Pflanzen zuweilen statt der Senkung des Blattstiels durch Kontraktion 
der Gelenkunterseite eine Hebung durch Expansion der Gelenkunter- 
seite beobachten konnte; und zwar vor allem dann, wenn der Reizort 
in größerer Entfernung vom reagierenden Gelenk liegt. Die Hebung des 
Blattstiels ist aber nur vorübergehend, ihr folgt unmittelbar eine Sen- 
kung des Blattstiels. ‚It has thus been shown that by separating the 
responding point from the point stimulated, or the receptive point, it is 
possibletodiseriminatetwodifferent effects which are both brought about 
by stimulus. It is most important, moreover, to distinguish between these 
two factors: namely, the direct effect of stimulus causing contraction, 
and its iadirect effect, causing expansion.“ Möglicherweise ist dies von 
Bose beschriebene Phänomen ganz ähnlich erklärbar, wie die bei herab- 
gesetzter Erregbarkeit nach Reizung eintretende Expansion der Gelenk- 
unterseite. Man möchte sich etwa vorstellen, daß bei dem von Bose 
beschriebenen Versuch längere Zeit eine unterschwellige Permeabilitäts- 
erhöhung vorhanden ist, weil der Reizort weit entfernt ist. Freilich 
müßte, wenn diese Annahine zur Erklärung der von Bose beobachteten 
Expansion der Gelenkunterseite ausreichen soll, im Gelenk eine Saugkraft- 
differenz bestehen, deren Ausgleich durch die unterschwellige Permeabi- 
litätserhöhung beschleunigt werden kann. 
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7. Der Einfluß der Wasserbenetzung auf die Staubgefäße 
von Berberis. 

In einer früheren Untersuchung hatte ich gefunden, daß quellung- 
fördernde Salze die Erregbarkeit der Sparmannia-Staubgefäße herab- 
setzen, während eine Änderung des Quellungszustandes durch Ände- 
rung der Dampfspannung der Umgebung keinen merklichen Einfluß 
auf die Erregbarkeit hat. Diese Angaben lassen sich für Berberis voll- 
kommen bestätigen. Bringt man Berberis-Blüten in einen wasserdampf- 
gesättigten Raum, so geht die Erregbarkeit nicht verloren; noch nach 
zweitägigem Aufenthalt im wassefdampfgesättigten Raum sind die 
Filamente reaktionsfähig, wenn auch nicht mehr so gut, wie unter nor- 
malen Bedingungen:. 

Die Innenseite der Filamente von Berberis besitzt ein viel stärkeres 
Wasseraufsaugungsvermögen als die Außenseite, infolgedessen krümmen 
sich die Filamente nach Übertragung in einen wasserdampfgesättigten 
Raum stark nach außen. 

Zu ganz anderen Ergebnissen gelangt man, wenn die Berberis-Blüten 
in Wasser oder in Lösungen verschiedener Konzentration gebracht wer- 
den. Das möge ein Beispiel zeigen. Mehrere Berberis-Blüten wurden 
nach Abtrennung der Blütenhülle in Wasser, bzw. 0,2, 0,5 und 1,0 mol. 
Rohrzuckerlösung gebracht. Das Ergebnis zeigt Tabelle 7. 


Tabelle 7. Berberis-Staubgefäße in Wasser bzw. Rohrzuckerlösung übertragen. 
Zeitpunkt der Übertragung 9.25 Uhr. Temperatur 17°. + + + gut, + + mittel, 
+ schwach erregbar; — nicht erregbar. 

















In Rohrzuckerlösung 
Zeit In Wasser 
0,2 mol. 0,5 mol. 1,0 mol. 
9.25 +++ +++ +++ +++ 
teils + + +, teils +++, ++ va 
9.26—9.32 \ u hy’ 
teils — teils — +++ +++ 
9.45 = - +++ +++ 
10.12 _ ‘is 4" + 
10.50 + + + + 
13.45 ++ ++ ++ ++ 
Nächster Tag + + + > 
Übernächster Tag + ri + = 














Es wird also in Wasser und in schwachen Lösungen die Reaktions- 
fähigkeit bald beseitigt, kehrt aber nach einigen Stunden, wieder, wäh- 
rend sich in starken Lösungen eine derartige vorübergehende Herab- 


1 Eine geringe Beeinflussung der Erregbarkeit durch Änderung des Wasser- 
gehalts dürfen wir wohlerwarten. KôKETsu (1927) fand beim Welken von Mimosa 
pudica unveränderte Erregbarkeit oder aber Erregbarkeit, die etwas höher war 


als die normale Erregbarkeit. 
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setzung der Reaktionsfähigkeit nicht findet. Wie kommt diese unter- 
schiedliche Wirkung zustande? In Wasser und in 0,2 mol. Lösung 
saugen die Zellen der Innen- und Außenseite der Berberis-Filamente 
Wasser auf. Die Wasseraufsaugung führt an der Innenseite zu einer 
stärkeren Verlängerung als an der Außenseite, weil, wie schon gezeigt 
wurde, das Wasseraufsaugungsvermögen an der Innenseite größer ist 
als an der Außenseite. In Wasser und in 0,2 mol. Rohrzuckerlösung 
krümmen sich also die Filamente ähnlich wie im dampfgesättigten Raum 
nach außen. In 0,5 mol. Lösung treten weder erhebliche Wasseraufnahme 
noch erhebliche Wasserabgabe ein, die Filamente behalten ihre ursprüng- 
liche Lage bei. In 1,0 mol. Lösung wird, wie zu erwarten, an der Innenseite 
stärker Wasser entzogen als an der Außenseite: die Filamente krümmen 
sich nach innen. Zur Plasmolyse kommt es dabei erst ziemlich spät. 

Auch ZIEGENSPECK (1928) hat den Einfluß der Wasserbenetzung 
auf die Berberis-Filamente untersucht und fand auch, daß bei längerem 
Liegen in Wasser die Filamente sich nach außen krümmen. 

ZIEGENSPECK gibt aber weiter an, daß kurze Zeit nach der Über- 
traguhg in Wasser im Gegenteil eine Filamentkrümmung nach innen 
erfolgt. Die Deutung, die ZIEGENSPECK für diese Krümmungen gibt, 
ist recht unklar. Die anfängliche Krümmung nach innen soll zustande 
kommen durch eine ,,Wasseraufnahme des Außengewebes, das eine hohe 
Saugkraft entfaltet, welche im Luftzustande nicht gesättigt wird‘. 
Dagegen sol! der Mechanismus der späteren Krümmung nach außen ,,auf 
einer Spannung der Zellen auf der Innenseite‘ beruhen. ‚Sind die Zellen 
ungereizt, so sind die Zellulosemembranen gespannt. Die weiche Inter- 
zellularsubstanz erleichtert das Aneinandervorbeigleiten. Durch die 
Spannung der Zellen wird die weichere Unterseite nach hinten gebogen. 
Die Saugkraft ist hinten größer, vorne der Turgor.” Es ist nicht leicht, 
diese beiden Erklärungen miteinander in Einklang zu bringen, und vor 
allem fragt man sich, woher die Angaben über die Saugkraft berechtigt 
sind, wo doch ZIEGENSPECK gar nicht die Saugkra/t gemessen hat, son- 
dern höchstens die Wassermenge, die bis zur Wassersättigung aufge- 
nommen wird. 

Außerdem aber irrt ZIEGENSPECK, wenn er meint, daß die anfäng- 
liche Bewegung nach innen nicht eine echte Reizbewegung ist. Freilich 
wirkt nicht etwa die Benetzung mit Wasser direkt als Reiz, sondern die 
Bewegung tritt erst einige Zeit, nämlich 0,5 bis 5 Minuten, nach der 
Übertragung in Wasser ein. Nur durch diese Reizbewegung kommt die 
Krümmung nach innen zustande. Das zeigt deutlich Abb. 6. Man sieht, 
daß sofort nach der Reizung eine langsame Krümmung nach außen be- 
ginnt, und erst nach einiger Zeit erfolgt plötzlich die Reizbewegung, also 
die Krümmung nach innen. Später setzt sich dann wieder die Krüm- 
mung nach außen fort. 
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Die Beobachtung, daß einige Minuten nach der Übertragung in 
Wasser plötzlich eine Reizbewegung erfolgt, erklärt uns auch die oben 
(Tabelle 7) beschriebenen Versuche. Ein Filament, das in Wasser über- 
tragen wird, verliert seine Reizbarkeit, weil es eine Reizbewegung aus- 
führt und dadurch natürlich refraktär wird. In starken Rohrzucker- 
lösungen erfolgt keine Reizbewegung, dementsprechend verlieren die 
Staubgefäße in solchen Rohrzuckerlösungen auch nicht ihre Reaktions- 
fähigkeit. 

Nun ist aber doch die Zeit, während der ein Filament nach Über- 
tragung in Wasser unerregbar bleibt, viel länger als ein Refraktärstadium ; 
ein Refraktärstadium dauert einige Minuten, während nach Übertra- 
gung in Wasser die Filamente einige Stunden unerregbar bleiben können. 


Bewegung des Filaments (Winkel) 





Abb. 6. Bewegung eines Filaments von Berberis nach Übertragung in Wasser. Positive Ordinate 
Bewegung nach innen, negative Ordinate Bewegung nach außen. 


Das erklärt sich folgendermaßen: Es bleibt nach Übertragung in Wasser 
nicht bei einer einmaligen Reizbewegung, vielmehr wirkt der Aufenthalt 
in Wasser längere Zeit wie ein andauernder Reiz, dadurch kommt es zu 
einer fortgesetzten Verlängerung des Refraktärstadiums und zuweilen 
auch zu kleinen Reizbewegungen, die der ersten starken Reizbewegung 
folgen. Diese fortgesetzte Verlängerung des Refraktärstadiums bewirkt, 
daß die Filamente erst einige Stunden nach der Übertragung in Wasser 
auf einen mechanischen Reiz reagieren können. 

Jetzt bleibt noch die Frage zu beantworten, warum der Aufenthalt 
iı Wasser als Reiz wirkt, und warum er dann nur einige Zeit als Reiz 
wirkt. Wir sahen schon, daß die plötzliche Berührung mit dem Wasser 
nicht als Reiz wirkt, weil ja die Bewegung erst einige Zeit nach der Über- 
tragung in Wasser eintritt. Es scheint vielmehr, daß der Reiz ausgelöst 
wird durch die Verlängerung, die die reizbaren Zellen der Filamentinnen- 
seite durch die Wasseraufsaugung erfahren. In schwachen Rohrzucker- 
lösungen erfolgt dies: Verlängerung auch noch stark genug, um eine 
Reizbewegung auszulösen. Wenn man dafür sorgt, daß nach Über- 

Planta Bd. 12. 38 
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tragung in Wasser keine Zellverlängerung eintritt, so beobachtet man 
auch keine Reizbewegung. Das läßt sich erreichen, indem man die 
Filamente vor Übertragung in Wasser einige Zeit in einen dampfge- 
sättigten Raum bringt, dort saugen die Zellen dann reichlich Wasser auf, 
so daß bei späterer Übertragung in Wasser eine weitere Wasseraufnahme 
und Zellverlängerung nicht mehr möglich ist. Umgekehrt kann man 
auch nach Übertragung in stärkere Rohrzuckerlösungen, die normaler- 
weise nicht zur Reizbewegung führen, noch eine Reizbewegung beobach- 
ten, wenn man die Filamente vor der Übertragung in diese Rohrzucker- 
lösungen etwas welken läßt. Solche etwas gewelkten Filamente saugen 
auch aus 0,4mol. Rohrzuckerlösung, die normalerweise nicht zu einer 
Reizbewegung führt, noch reichlich Wasser auf. 

Diese Versuche bestätigen, was ich schon früher gesagt habe: Zur 
Auslösung einer seismonastischen Bewegung ist es wichtig, daß die 
reizbaren Zellen etwas gestreckt werden. Wie diese Zellstreckung erreicht 
wird, ist ganz einerlei: Man kann die Filamente so mit einer Nadel biegen, 
daß eine Verlängerung der reizbaren Zellen eintritt, oder man kann, wie 
wir jetzt sehen, die Zellstreckung durch Wasserzufuhr erreichen. Sobald 
die Zellen wassergesättigt sind, sich also nicht mehr verlängern, wirkt 
der Wasseraufenthalt nicht mehr als Reiz; die Filamente können wieder 
durch einen mechanischen Reiz zur Reaktion gebracht werden. Auch die 
Abhängigkeit der Reizschwelle von der Temperatur läßt sich zeigen, 
wenn die Reizung durch Wasseraufsaugung seitens der reaktionsfähigen 
Zellen; bedingt wird. Bei hoher Temperatur, also niedriger Reizschwelle, 
tritt die Reaktion schon ein, wenn die Zellen erst wenig Wasser aufge- 
sogen haben. Bei niedrigerer Temperatur müssen die reizbaren Zellen 
eine viel größere Wassermenge aufgesogen haben, ehe es zur Reaktion 
kommt. Bei sehr niedriger Temperatur (unterhalb 15°) erfolgt nur noch 
in wenigen Fällen nach Übertragung in Wasser eine Reaktion. Die 
Reizschwelle ist dann so hoch, daß die eintretende Zellstreckung nicht 
hinreicht zur Erreichung der Reizschwelle. In solchen Fällen verlieren, 
wie zu erwarten, die Filamente nach Wasserübertragung nicht die Fähig- 
keit, auf mechanische Reize zu reagieren. Man kann aber auch bei Tem- 
peraturen unterhalb 15° noch regelmäßig eine Reaktion nach Wasser- 
zufuhr beobachten, wenn man die Filamente zuvor etwas welken läßt, 
so daß bei Benetzung mit Wasser eine stärkere Wasseraufsaugung ein- 
tritt. 

Wie man sich auf Grund dieser Tatsache, daß nicht nur direkte 
mechanische Reizung, sondern jede irgendwie herbeigeführte Verlänge- 
rung der reaktionsfähigen Zellen zur Bewegung führen kann, die Reiz- 
aufnahme vorstellen kann, habe ich an anderer Stelle (1930) dargelegt. 
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Zusammenfassung der Ergebnisse. 


1. Der Verlauf der seismonastischen Bewegungen kommt durch zwei 
verschiedenartige Vorgänge zustande: der eine ist auf Erregungszunahme 
gerichtet, der andere ist ein Restitutionsvorgang. Der erstgenannte 
Vorgang ist stark abhängig von der Temperatur, während die Restitu- 
tion nicht oder höchstens unbedeutend von der Temperatur beeinflußt 
wird. Die Bedeutung dieser verschiedenen Temperaturabhängigkeit 
für die Erklärung des Erregungsvorganges wird in der Arbeit erörtert. 

Bei Annäherung an die Kältestarre wird das absolute Refraktär- 
stadium größer, das relative Refraktärstadium kleiner, während die 
Dauer des gesamten Refraktärstadiums unverändert bleibt. Bei Er- 
reichung der Kältestarre gibt es kein relatives Refraktärstadium mehr; 
das gesamte Refraktärstadium ist absolut geworden. Der Grund für 
diese Änderung ist in der Erhöhung der Reizschwelle zu sehen. Die 
Kältestarre kommt nicht dadurch zustande, daß die Menge der ,,zer- 
fallsfähigen Substanz‘ ! verringert wird, sondern dadurch, daß der Zer- 
fall der zerfallsfähigen Substanz verlangsamt wird. 

Im Refraktärstadium und in der Narkose ist die Menge der zerfalls- 
fähigen Substanz verringert. Die Restitutionsgeschwindigkeit wird durch 
die Narkose nicht beeinflußt. Das steht in Übereinstimmung mit mehre- 
ren Angaben aus der Nervenphysiologie. Wird während der Narkose 
gereizt, so beobachtet man eine Verkürzung sowohl des absoluten als 
auch des relativen Refraktärstadiums. Wenn aber nach einer Reizung 
narkotisiert wird, so treten eine Verlängerung des absoluten und eine Ver- 
kürzung des relativen Refraktärstadiums ein, während das gesamte Re- 
fraktärstadium dann unverändert bleibt. 

2. Bei Mimosa erfolgt ebenso wie bei Sparmannia und Helianthemum 
im Zustand herauyesetzter Erregbarkeit nach Reizung nur eine ,,unter- 
schwellige Erregung‘, das ist eine Permeabilitätserhöhung, die nicht, 
wie die normalerweise nach Reizung eintretende Permeabilitätserhöhung, 
einen Verlust der Semipermeabilität, sondern nur eine Erhöhung der 
Wasserpermeabilität bedeutet. Durch den Nachweis einer solchen 
Permeabilitätserhöhung wird gezeigt, daß seismonastische Reizung auch 
bei Mimosa eine Permeabilitätserhöhung bedingt. 

3. Bringt man Berberis-Filamente in Wasser, so tritt nach wenigen 
Minuten eine Reizbewegung ein. Die Berührung mit dem Wasser wirkt 
nicht direkt als Reiz, vielmehr ist die durch Wasseraufnahme entstehende 
Streckung der reizbaren Zellen entscheidend für die Auslösung der Re- 
aktion. 


1 Hierbei werden unter zerfallsfähiger Substanz einfach die Zellbestandteile 
verstanden, die sich bei der Erregung verändern. 
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(Aus dem Biolaboratorium Oppau derI. G. Farbenindustrie Aktiengesellschaft, 
Ludwigshafen a. Rhein.) 


DER EINFLUSS DER WASSERSTOFFIONENKONZENTRATION 
IN DER NÄHRLÖSUNG AUF DIE REAKTION IN DER PFLANZE. 
Von 
ERNST KEYSSNER. 

Mit 6 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 22. September 1930.) 


Die Abhängigkeit der Wasserstoffionenkonzentration in der Pflanzen- 
zelle von der Reaktion des Außenmediums ist schon wiederholt der 
Gegenstand ausgedehnter Versuche gewesen, ohne daß diese Frage eine 
vollkommene Klärung gefunden hätte. Da in letzter Zeit hierüber 
mehrere Zusammenfassungen erschienen sind, die das p, in der Zelle 
eingehend behandeln, erübrigt es sich, an dieser Stelle auf Einzelheiten 
einzugehen. 

Über die Abhängigkeit der Reaktion des Zellsaftes von der Beschaf- 
fenheit des Bodens liegen in der Literatur? keine übereinstimmenden 
Angaben vor. Während eine Reihe von Beobachtern einen Einfluß des 
Kalkes im Boden in dem Sinne feststellt, daß, wenn nicht bei allen, so 
doch bei verschiedenen Pflanzen die Wasserstoffionenkonzentration des 
Zellsaftes verringert wird, konnten andere Forscher hingegen eine der- 
artige Abhängigkeit nicht bestätigen. Diese Unstimmigkeiten sind nicht 
verwunderlich, wenn man bedenkt, daß diese Beobachtungen an ver- 
schiedenen Orten, also unter verschiedenen Versuchsbedingungen infolge 
der wechselnden Beschaffenheit der Böden gemacht worden sind. Es 
ist hier notwendig, erst unter übersichtlichen Versuchsbedingungen, wie 
sie durch die Wasserkultur gegeben sind, an diese Frage heranzugehen, 
ehe man sich den verwickelten Verhältnissen zuwendet, die durch den 
Boden bedingt sind. Es muß ferner nicht nur die Herabsetzung, sondern 
auch die Erhöhung der Wasserstoffionenkonzentration in der Umgebung 
der Pflanze in den Kreis der Beobachtungen gezogen werden. Unter 
Berücksichtigung dieser Richtlinien war nun das Ziel der vorliegenden 

1 Mevıus, W.: Z. Pflanzenernährg, Düngg u. Bodenkde (A) 6, 89 (1926). — 
PFEIFFER, Hans: Protoplasma 1, 434 (1927). — Reıss: Le pg intérieur cellu- 
laire. Paris (Jahr?). — Mevius, W.: Reaktion des Bodens und Pflanzenwachstum. 
1927. — Smauı, J.: Hydrogen-ion concentration in plant cells and tissues. Proto- 
plasmamonographien, 2 (1929). 

2 Vergleiche u. a. SMALL, S. 84—87. 
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Arbeit, in Pflanzenpreßsäften die Verschiebung der Wasserstoffionen- 
konzentration durch den Einfluß von Nährlösungen festzustellen, deren 
P, in bestimmter Höhe gehalten wurde. 

Falls die Zusammensetzung des Zellinhaltes der Pflanze in irgend- 
einer Abhängigkeit von der Nährlösung steht, in der sie sich befindet, 
so muß sich diese am deutlichsten in der Wurzel ausprägen, die ja mit 
der Nährlösung in unmittelbarem Stoffaustausch steht. Unser Augen- 
merk richtete sich deshalb in erster Linie auf diesen Pflanzenteil, zumal 
zu erwarten war, daß in einem Organ, dessen Aufgaben nicht so viel- 
seitig sind, wie die der Blätter und Stengel, einfachere Verhältnisse 
vorliegen müssen. Es ist wohl möglich, daß die tageszeitlichen Schwan- 
kungen im Säuregehalt des Blattes das eigentliche Bild verwischen ; trotz- 
dem stehen, wie die Ergebnisse zeigen, die bei den Blättern erhaltenen 
Werte, wenn diese überhaupt eine Veränderung zeigen, in keinem Wider- 
spruch zu den Befunden in der Wurzel. Jedenfalls bleiben die Schwan- 
kungen in den Blättern sehr hinter den in den Wurzeln gefundenen zurück. 

Die Versuchsanstellung in der ersten Reihe war folgende: Die Pflanzen 
wurden vom Keimling ab in Wasserkulturen auf Knorscher Nährlösung 
mit Hilfe fließender Nährlösungen! bei konstantem p, gezogen?. Die 
Nährlösung wurde mit n/10 HCl bzw. n/10 NaOH auf 3 p,-Stufen ein- 
gestellt, und zwar stark sauer (p, etwa 3,7), schwach sauer (p, etwa 5,7) 
und schwach alkalisch (p, etwa 7,5). Nach 10—14 Tagen wurde der 
Versuch beendet. Die Wurzeln wurden vom Stengel abgetrennt, mehr- 
mals mit destilliertem Wasser abgespült, um anhaftende Reste der Nähr- 
lösung zu entfernen, und in einer Achatreibschale zerrieben. Der ent- 
standene Brei wurde in der Mikroelektrode nach SCHADE in der von 
GIRGOLAFF und SCHUKOFF® angegebenen Form elektrometrisch ge- 
messen. Es genügten zur Messung wenige Tropfen Saft, so daß es mög- 
lich war, die Bestimmung auch an den einzelnen Pflanzen in dem gleichen 
Kulturgefäß vorzunehmen. Die p,-Werte in den Wurzeln verschiedener 
Pflanzen aus einem Gefäß weichen nur sehr wenig voneinander ab; sie 
lagen innerhalb der Fehlergrenzen des Meßverfahrens. Es wurde deshalb 
auf die Untersuchung jeder einzelnen Pflanze verzichtet und der Preß- 
saft aus den Wurzeln mehrerer Pflanzen des gleichen Kulturgefäßes her- 
gestellt. Die Messung erfolgte in allen Fällen mit der Chinhydronelek- 
trode. Das Chinhydron wurde selbst hergestellt und auf Zuverlässigkeit 
geprüft*. Die Wasserstoffelektrode, die anfangs zur Prüfung herange- 
zogen wurde, gab stets die gleichen Werte wie die Chinhydronelektrode. 


1 PrrsCHLE: Planta 9, 84 (1929). 
2 Es sei auch an dieser Stelle Herrn Dr. PIRSCHLE für die Durchführung die- 
ser Kulturen und seine physiologischen Ratschläge gedankt. 
3 Z. exper. Med. 26, 710 (1927). 
+ KoLTHorr u. Bosc#: Biochem. Z. 183, 434 (1927). 
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Die Verwendung von Preßsäften zur Bestimmung der Wasserstoff- 
ionenkonzentration in der Pflanze wird verschieden beurteilt (PFEIFFER, 
Mevivs). Es wird eingewendet, daß 

1. der p„-Wert im Preßsaft nur einen Durchschnittswert darstellt, 
da in der lebenden Pflanze nicht nur in den verschiedenen Organen, Ge- 
weben und Zellen der gleichen Pflanze verschiedene p,-Werte auftreten 
können, sondern selbst in der einzelnen Zelle die p,-Werte des Plasmas 
und des Zellsaftes grundsätzlich verschieden sind ; 

2. bei dem Zerreiben des Plasmas an sich in Vakuolen getrennte 
Stoffe zusammenkommen, die nun in Reaktion treten und dadurch eine 
nachträgliche Veränderung der Wasserstoffionenkonzentration hervor- 
rufen können. 

Der erste Einwand wäre berechtigt, wenn die Fragestellung anders 
wäre. Wenn die Verteilung verschiedener p,-Werte in der Pflanze er- 
mittelt werden sollte, müßten die Messungen in den einzelnen Geweben 
oder Zellen ausgeführt werden. Dieser Weg muß auch eingeschlagen 
werden, wenn untersucht werden soll, wo der unterUmständen erhebliche 
Sprung im p,-Wert zwischen Außenlösung und Pflanzenkörper statt- 
findet; beispielsweise ob dies in einer Zellenlage geschieht oder sich auf 
mehrere verteilt. In diesen Fällen versagen die elektrometrischen Ver- 
fahren infolge der geringen Größe einer Zelle, und man muß zu kolori- 
metrischen seine Zuflucht nehmen. Die kolorimetrischen Verfahren zur 
Messung der Wasserstoffionenkonzentration in biologischen Flüssigkeiten 
sind aber mit vielen Fehlerquellen verknüpft; sie sind es in erhöhtem 
Maße bei mikroskopisch kleinen Gegenständen. Am vorteilhaftesten ist 
es noch, wenn der Saft der zu messenden Zelle selbst durch einen natür- 
lichen Farbstoff mit Indikatoreigenschaften gefärbt ist. Bei Wurzeln 
ist das aber nur scl: selten der Fall, so daß man auf die Einführung von 
Farbstoffen angewiesen ist. Das Einbringen fester Farbstoffteilchen setzt 
eine Verletzung der Zellwand voraus, so daß infolge des Wundreizes Ver- 
änderungen des p,-Wertes verursacht werden können. Läßt man aber 
Farbstofflösung in die Zelle hineindiffundieren, so verändert sich die 
Zusammensetzung des Zellsaftes, wodurch wieder die Möglichkeit zu 
Verschiebungen der Wasserstoffionenkonzentration gegeben ist. Nun 
sind außerdem die Farbstoffe häufig Zellgifte, und die Anfärbung der 
Zelle ist gewöhnlich mit einer Schädigung oder mit dem Absterben des 
Zellinhaltes verknüpft. Überdies tritt häufig eine örtlich begrenzte 
Speicherung des Farbstoffes in Zellen auf, so daß in diesem Falle Mes- 
sungen nicht mehr möglich sind. Die Messung erfolgt also gar nicht in 
einer normalen, sondern zum mindesten in einer mehr oder weniger ver- 
änderten Zelle oder mit verändertem Indikator. Die Verhältnisse sind 
also schon ähnlich wie bei der Verwendung von Preßsaft. Dazu kommt, 
noch, daß kolorimetrische p,-Messungen gar unter dem Mikroskop nur 

39* 
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angenäherte Werte ergeben. Der Zweck der vorliegenden Arbeit war aber 
nicht die Verteilung der py-Werte in der Pflanze, sondern das durchschnitt- 
liche py, den „Pp-Spiegel‘“‘, und dessen Veränderungen in verschiedenen 
Organen nach Änderung des Außen-p, festzustellen. Messungen an ein- 
zelnen Zellen hätten also mit Hinblick auf die Ungenauigkeit der mikro- 
skopischen Verfahren keinen Vorteil bedeutet. 

Der zweite Einwand, daß bei dem Zerreiben an sich getrennte Stoffe 
in Reaktion treten, ist berechtigt. Wenn aber die p,-Werte im Preßsaft 
gleicher Pflanzen und gleicher Organe so regelmäßig ausfallen, wie es bei 
der vorliegenden Arbeit der Fall war, sei es nun, daß sie trotz großer Ande- 
rungen der Reaktion der Nährlösung keine Veränderung, oder daß sie eine 
der Nährlösung entsprechende Verschiebung zeigten, so muß man doch an- 
nehmen, daß die gefundenen Zahlen nicht durch Umsetzungen der Zellbe- 
standteile, sondern unabhängig von den genannten Fehlerquellen einheitlich 
durch den Einfluß der Außenlösung bedingt sind. Maßgebend für die vor- 
liegende Untersuchung war nicht die absolute Größe des p,-Wertes, 
sondern die bei den Versuchspflanzen auftretenden Verschiebungen. 

In der nachfolgenden Zusammenstellung der Versuchsergebnisse ist 
unter dem Namen der Pflanze die Zeit des Wachstums eingetragen. 
Der in Spalte „Lösung“ angegebene p,-Wert wurde bei Beendigung des 
Versuches gemessen. Die zu den Kulturen in fließender Nährlösung ver- 
wendeten Lösungen waren, wie bereits erwähnt, mit n/10 HCl bzw. 
n/10 NaOH auf den gewünschten p,-Wert eingestellt worden, der eben- 
falls elektrometrisch überprüft wurde. Trotzdem zum Puffergemisch 
nur Säuren und Laugen verwendet wurden, blieb das p, in der Nähr- 
lösung annähernd auf gleicher Höhe, wie die Messungen am Anfang und 
Ende des Versuches ergaben. Der Stickstoff wurde als Nitrat gegeben. 
Da Parallelmessungen sowohl an einer Pflanze als auch an verschiedenen 
Pflanzen aus demselben Gefäß fast immer übereinstimmende Werte 
ergaben, wurden wegen der Übersichtlichkeit nur die Mittelwerte auf eine 
Stelle nach dem Komma aufgerundet, angegeben (siehe Tabelle 1). 

Vergleicht man die gefundenen Zahlen, so findet man zwischen der 
Pflanze mit der geringsten p,-Verschiebung (Roggen) und der mit der 
größten Verschiebung (Chenopodium) alle Übergänge. Der Unterschied 
beträgt in letzterem Falle 1,3 p,-Einheiten, eine ganz erhebliche Ver- 
änderung, wenn man berücksichtigt, daß eine p,,-Einheit einer Änderung 
der H--Ionenkonzentration um eine Zehnerpotenz entspricht. Die Ver- 
schiebung des p, erfolgt nicht gleichmäßig, wie folgendes Beispiel zeigt. 

Während sich die p,-Werte der Nährlösungen um rund 4 p,-Ein- 
heiten unterscheiden, zeigen Senf nach der alkalischen Seite zu, Chenopo- 
dium dagegen in der sauren Lösung den größten Ausschlag. Die beiden 
Pflanzen besitzen also eine verschiedene Widerstandsfähigkeit gegen 
P„-Verschiebungen infolge äußerer Einflüsse: oder besser, das p,-Opti- 
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Tabelle 1. 

Pflanze Lösung Wurzeln Blätter 

Pu Pu Pu 

Roggen, Secale cereale, Petkuser Sommer- | me 2 > 0 = 
roggen. 14. III.—27. III. | 15 61 > Ol 60 

Hafer, Avena sativa, Lochows Gelbhafer. = = > 02 a 
22. L—31. 1. 76 60 > 0,1 62 

Buchweizen, Fagopyrum esculentum. an 2 > (0) = 
29. IV.—11. V. 76 61 > %4 60 
Buschbohnen, Phaseolus spec. Sorte: Saxa. a < > 0 on 
11. IL—25. II. 16 60 > % 60 

Sojabohnen, Soja hispida nigra. z ne > 0 = 

11. II.—27. II. 78 62 > 04 64 

3,8 6,0 6,1 

Taubnessel, Lamium album. 30. IV.—15. V. 5,6 59 7 (0) 6,3 
75 | 64 > %5 6,5 

Weizen, Triticum vulgare. Sorte: „Peragis“. | = u > 0,4 ne 
22. I—31. I. | 76 64 > Ol 61 

Kürbis, Cucurbita pepo. Sorte: „Apfelsine“. | = = > 0 as 
2. IL—13. IL. | 77 65 > 05 61 

| 3,7 5,2 os 5,8 

Ricinus zanzibariensis. 18. IIL.—28. III. 5,7 54 ? ” 5,8 
| za | 57 > 03 5,8 

5, 5,8 

Sonnenblume, Helianthus annuus giganteus. = = > 0,4 64 
16. III.—27. III. (1. Versuch) 75 62 > 92 64 

5,5 6,0 

Erbsen, Pisum sativum giganteum. Sorte: .. 63 > 0,8 64 
„Markerbse Senator“. 22. I—31. I. 77 62 > (0) 62 
3,7 5,1 5,5 

Tradescantia zebrina, Stecklinge. | 59 54 > 0,3 55 

12. III.—3. IV. | 7.6 5,9 > 05 5,9 

4 5,8 0 

Gerste, Hordeum distichum. Sorte: „Dippes of 58 > 0 Py 
Hanna“. 4. 11.—13. IL 76 66 > 08 62 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 























Pflanze Lösung Wurzeln Blätter 
Pu Pu Pu 
. P . 3,9 5,6 5, 
Mais, Zea Mais (Ungarischer Pferdezahn- | 52 61 > 05 - 
mais). 22. I.—31. L | 17 65 > 94 59 
| 3,6 5,2 5,5 
Senf, Sinapis arvensis. 21. IIL.—3. IV. 55 |59 > %7 | 61 
; Ü 75 |e2>% | 59 
5 " 3,6 5,1 4,8 
Sonnenblume, Helianthus annuus giganteus. | 54 58 > 0,7 55 
28. II.—6. III. (2. 4 7 7 
(2. Versuch) | 7,5 62 > 0,4 5.6 
{ 3,6 5,3 5,5 
Hirse, Sorghum saccharatum. 29. IV.—11.V. 5,7 5,5 > 02 5,5 
| 75 | 66> 4 5,3 
= z ‘ 3,7 6,0 6,5 
Sinne, Chenppetiens culeris. se | >| 6 
. 30. IV.—15. V. 7.6 73 7 1,2 7,1 
Lüsung Wurzel Differenz 
Pu Pu Pu 
3,6 5,2 dés 
> L 0. 
Ne tad oe te toll | » 59 7 a 
| 7,5 Bi : 
3,7 6,0 
» ’ 1 
Se I | 5,6 6,1 = 
| 7,6 7,3 ” 











mum der einzelnen Pflanze fällt nicht mit dem gewählten mittleren p, 
von 5,7 zusammen, sondern liegt je nach der einzelnen Art tiefer oder 
höher. Nach den Messungsergebnissen scheint nun der Organismus 
dieses sein Optimum anzustreben. Inwieweit dieses Verhalten für die 
einzeinen Pflanzen eigentümlich ist, müßte erst durch eine größere Ver- 
suchsreihe bewiesen werden. Immerhin zeigen fast alle untersuchten 
Pflanzen eine ungleiche Verschiebung nach der einen oder anderen Seite 
— die Sonnenblume verhält sich in zwei Versuchen in gleicher Weise —, 
so daß man geneigt ist, hier eine Gesetzmäßigkeit anzunehmen. 

Eine zweite Versuchsreihe wurde in Sandkulturen gezogen, wobei 
der Sand mit der auf bestimmte p,-Stufen eingestellten Nährlösung täg- 
lich durchspült wurde. Diesmal wurde der Stickstoff in einer Reihe als 
Nitrat, in der anderen als Ammoniaksalz gegeben. Es kamen nur die 
Wurzeln zur Messung, während von den Blättern das Frisch- und Trocken- 
gewicht bestimmt wurde. Es wurden je drei Töpfe gemessen, deren Er- 





in der Nährlösung auf die Reaktion in der Pflanze. 581 


gebnisse einzeln angeführt sind, da hier die Abweichungen größer waren 
als bei den Kulturen in Nährlösungen. Das Gewicht bezieht sich auf 
die Gesamtmasse (Tabelle 2—6). 


Tabelle 2. Hafer (Avena sativa, Sorte: Lochows Gelbhafer). 8. IIL—24. VI. 1929. 











1. Nitratpflanzen 2. Ammonpflanzen 
Sand Wurzeln Trockengewicht Sand Wurzeln Trockengewicht 

Py etwa Pu ing Po etwa Pu ing 

4 5,4 | 4 6,7 | 
5,4 408 4 6,7 306 

6,0 6,8 

5 6,5 | 5 5,9 | 
6,7 461 6,0 336 

67 || 60 || 

6 6,8 | 6 6,4 | 
458 N 493 6,2 481 

67 | 63 | 

7 6,6 | 7 6,5 | 
6,6 357 6,5 258 

69 || 64 | 

8 7,4 | 8 7,2 | 
7,6 309 7,2 227 

16 | 71 | 

9 8,1 | 9 7,6 | 
8,0 274 7,1 } 38 

sı | 18 || 

















Die Ergebnisse der Versuche in Sandkulturen sind in den Abb. 1—3 
graphisch dargestellt. 

Der Verlauf der p,-Kurven entspricht im allgemeinen den Beobach- 
tungen, die bei den Wasserkulturen gemacht wurden. In einigen Fällen 
(Hafer, Buchweizen) verläuft der Kurvenzug nicht stetig. Der Grund 
für diese Erscheinung dürfte eher in Versuchsfehlern als in einem be- 
sonderen Verhalten der Pflanze zu suchen sein. Im übrigen zeigen die 
die p„-Kurven, sowohl die der Nitrat- als auch der Ammonpflanzen, den- 
selben Verlauf und die gleiche Höhe. Es ist also gleichgültig, welche von 
diesen beiden Formen des Stickstoffs zur Anwendung kommt. Anders 
ist es bei Harnstoff mit Raps als Versuchspflanze. In diesem Falle liegt 
die p,-Kurve merklich höher als die bei Nitrat und Ammonsalz. Eine 
Verallgemeinerung dieser Erscheinung bei nur einer Versuchspflanze 
wäre jedoch verfrüht. 

Die Ertragskurven zeigen, wie ja bereits wiederholt! beobachtet, 
ausgesprochene Maxima, die bei p, 6—7 (bei Raps 5—6) liegen. Nach 


1 Vergleiche die eingangs angeführten Arbeiten. 
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Abb. 3. Buchweizen. 
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Tabelle 3. Erbse (Pisum sativum giganteum, Sorte: Markerbse Senator). 3. VII. 











bis 4. IX. 1929. 
1. Nitratpflanzen 2. Ammonpflanzen 
Sand Wurzeln Trockengewicht Sand Wurzeln Trockengewicht 
Py etwa Pu ing Pu etwa Pu ing 
6 5,7 | 6 5,5 | 
5,7 112 5,4 78 
51 | 54 | 
7 6,1 | 7 6,0 | 
5,9 . 134 - 5,8 100 
5,9 5,8 | 
8 6,8 | 8 6,4 | 
6,7 50 6,5 37 
68 | 66 || 
9 6,9 9 7,0 | 
6,7 40 6,7 11 
6,8 7,1 | 








Tabelle 4. Buchweizen (Fagopyrum 





esculentum). 





31. VIL—17. IX. 1929. 





1. Nitratpflanzen 


2. Ammonpflanzen 











Sand Wurzeln Trockengewicht Sand Wurzeln Trockengewicht 
Pu etwa Pu in g Pu etwa Pu in g 

4 5,6 | 4 —! 0,85 
5,4 | 31,8 5 —1 4,7 
5,4 5,7 | 

5 5,4 | 5,7 31,8 
5,3 . 63,2 5,6 | 
54 | 7 ‘1 | 

6 5,9 | 6,2 78,8 
5,4 84,7 6,6 | 
58 | 8 7,2 11,1 

7 5,9 | 9 —! 2,3 
6,2 60,1 
61 | 

8 7,5 | 
7,4 38,4 
74 || 

9 1 11,9 














1 Bei pg 4, 5 und 9 waren die Wurzeln so schwach entwickelt, daß eine 
Messung nicht mehr möglich war, bei py 8 (Ammonpflanzen) reichten die Wurzeln 





aus den drei Gefäßen gerade zu einer Messung. 
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Tabelle 5. Senf (Sinapis nigra). 
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12. IX.—11. XI. 1929. 











































1. Nitratpflanzen 2. Ammonpflanzen 
Sand Wurzeln Trockengewicht Sand Wurzeln Trockengewicht 
Pu etwa Pu ing Pu etwa Pu in g 
4 5,1 | 5 4,8 | 
5,2 12,1 5,1 12,9 
5,0 | 5,0 | 
5 5,0 | 6 5,6 | 
5,2 20,5 5,1 17,9 
5,1 | 5,1 
6 5,3 | 7 5,6 | 
5,5 25,4 5,7 28,9 
54 || 56 | 
7 5,7 8 6,2 
5,6 | 20,2 6,2 | 11,4 
56 | 62 | 
8 6,0 
6,1 | 12,4 
63 || 
9 — 2,5 


In der folgenden Versuchsreihe mit Raps kamen verschiedene Stickstoff-For- 
men, einzeln und in Mischung, zur Anwendung. Die Pflanzen wurden ebenfalls 
in Sand gezogen. 
Tabelle 6. Raps (Brassica napus f. oleifera). Angesetzt 23. IX., abgebaut 18. XI. 29. 















































Sand Wurzeln Trockengewicht Sand Wurzeln Trockengewicht 
Pu Pu in g Pu Pu in g 
1. Nitrat. 4. Ammonnitrat. 
4 4,9 4,12 4 4,9 3,6 
5 4,9 7,53 5 5,2 15,8 
6 5,3 9,56 6 5,3 11,9 
7 5,7 7,69 7 5,5 9,3 
8 5,9 7,60 8 6,4 7,3 
2. Ammon (-sulfat + -chlorid). 5. Harnstoff. 
5 5,0 8,5 4 5,0 10,2 
6 5,1 10,3 5 5,3 12,7 
7 5,5 5,5 6 5,6 10,9 
8 6,1 2,2 7 6,0 10,2 
3. Nitrat + Ammon. 
4 5,2 4,1 
5 5,0 17,6 
6 5,2 14,2 
7 5,6 8,0 
8 6,5 6,9 
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beiden Seiten fallen die Erträge stark ab, ohne daß die Pflanzen krank- 
haft aussähen. Sie machen nur den Eindruck von schlecht ernährten 
Pflanzen, wie bereits aus dem verminderten Höhenwachstum hervorgeht. 
Erst bei p, 4 oder 9 kann man von wirklichen Schädigungen sprechen. 
Die Pflanzen in der alkalischen Lösung zeigen Chlorose. Die in der 
sauren Lésung entwickeln 
sich gar nicht oder nur 
schlecht; die Wurzeln sind EN 
verschleimt. In dem Ge- x6 > x MM 3 
biet der Ertragsminderung fi > LA\ 2 À 
ohne sichtbare Schädigung Pa N LA \ À 
tritt bereits je nach der 4 
Pflanze eine mehr oder we- \ 
niger groBe Verschiebung \ 
der Wasserstoffionenkon- 
zentration ein. Am größten 
ist diese bei Raps in Harn- A: A Ba 
stofflösung, wobei ohne be- 
trächtliche Minderung des Ertrags der p,-Wert des Wurzelpreßsaftes 
von 5 auf 6 steigt. 

Eine Verschiebung des Innen-p, im Sinne des Außen-p, ist also in 
fast allen untersuchten Pflanzen nachweisbar und erfolgt in gleicher 
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Richtung wie die Änderung in der Lösung. Die Größe der p„-Änderung 
bleibt in allen Fällen weit hinter der in der Nährlösung zurück. Demnach 
besitzt die Pflanze ein sehr großes Vermögen zur Aufrechterhaltung der 
ihr zukommenden Wasserstoffionenkonzentration. Es läge nahe, zu 
überprüfen, ob Pflanzen verschiedener Standorte und Verbreitungsge- 
biete hierin Regelmäßigkeiten zeigen. 
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Man hat zuerst angenommen, daß die Pflanze mittels Eigenpufferung 1 
das p, regeln würde. Es ist nun wohl möglich, daß die Pflanze einen 
kurz dauernden Ansturm von H:- oder OH’-Ionen durch Puffer abfangen 
kann; es erscheint aber, worauf auch Mevıvs schon hingewiesen hat, ganz 
unwahrscheinlich, daß sie sich der H-- bzw. OH’-Ionen, mit der sie bei 
der Kultur in fließender Nährlösung buchstäblich überflutet wird, mittels 
Puffer erwehren kann. Sie müßte fortwährend neue Pufferstoffe er- 
zeugen, wozu sie jedenfalls nicht imstande ist. Es hat vielmehr eine 

‚größere Wahrscheinlichkeit für sich, daß durch Veränderung der Per- 
meabilität die Regelung vorgenommen wird. 

Durch die Aufrechterhaltung der Wasserstoffionenkonzentration im 
Innern der Pflanze gegenüber der Nährlösung verändern sich auch die 
elektrostatischen Zustände an der Grenzschicht. Auf Grund der NERNST- 


schen Formel: 


_RT 


ee 


nF C, 

errechnet sich bei einem Konzentrationsunterschied von einer Zehner- 
potenz eine Potentialdifferenz von 0,057 Volt bei gleichartigen Ionen. 
Bei verschiedenen Ionenarten wurden zum Teil Unterschiede bis über 
0,1 Volt beobachtet?. Das sind Potentialunterschiede, die sich in irgend- 
einer Weise bei der Aufnahme von Nährstoffen geltend machen müssen, 
derart, daß die Aufnahme wichtiger Nährstoffe oder auch von Wasser 
erschwert oder unmöglich gemacht wird. Die Pflanze kann ihr Nähr- 
stoffbedürfnis nicht voll befriedigen und bleibt im Wachstum zurück. 
Erst dann, wenn die die Stoffaufnahme regelnden Kräfte den veränderten 
Verhältnissen nicht mehr gewachsen sind, dringen von außen die Stoffe 
wahllos durch die Membran in die Zelle; es tritt zuerst eine Schädigung 
der Wurzel und dann der ganzen Pflanze ein. 


Zusammenfassung. 


Es wurde von Pflanzen, die in Nährlösungen mit verschiedener Was- 
serstoffionenkonzentration gezogen waren, die Reaktion des Preßsaftes 
von Wurzeln und Blättern mittels der Chinhydronelektrode bestimmt. 
Die gleichsinnigen Ergebnisse zeigen, daß die Messung der Preßsäfte 
für diese Fragestellung verwendbar ist. In den Wurzelpreßsäften wurde 
unter dem Einfluß der Nährlösung je nach der untersuchten Pflanze 
eine mehr oder weniger große Veränderung der Wasserstoffionenkonzen- 
tration nach der entsprechenden Seite festgestellt. Die beobachteten 


1 LEUTHARDT, Fr.: Pufferkapazität und Pflanzensäfte. Kolloidchem. Beih. 
25, H. 1/4 (1927). — Vergleiche auch die eingangs angeführten Arbeiten. 
2 MICHAELIS u. Fusita: Biochem. Z. 161, 47 (1925). 
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Werte liegen zwischen 0,1 (Roggen) und 1,3 p„-Einheiten (Chenopodium). 
Je nach der Art der Pflanze erfolgt der größere Ausschlag bei Kultur 
in saurer oder alkalischer Lösung. In den Blättern sind die Verschie- 
bungen recht gering, was deutlich zeigt, daß sich der erste Ausgleich 
schon in der Wurzel abspielt. Die grüne Pflanze vermag also ihr p, unter 
dem Einfluß der Außenlösung zu verschieben, andererseits aber je nach 
ihrer Eigenart verschieden stark von außen kommende p,-StéBe auszu- 
gleichen. 











(Aus der Landesversuchsanstalt für landwirtschaftliche Chemie 
der landwirtschaftlichen Hochschule Hohenheim.) 


ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE VON ASCOBOLUS 
STROBOLINUS NOV. SPEC. 


Von 
GG. SCHWEIZER. 
Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Oktober 1930.) 


I. Einleitung. 

In den letzten Jahrzehnten ist gar vieles übeı die Sexualität der Asco- 
myceten in ihren Grundzügen klargelegt worden, doch ist noch lange 
nicht die ganze Frage erschöpft. Namentlich mangelt es uns noch an 
Untersuchungsergebnissen über eine weit größere Anzahl von den ver- 


de © 


— it 
e 


N 


e 


Abb. 1. Ascobolus »trobolinus nov. spec. SCHW. « junges, b reifes Apothecium, c Sporen. 
d keimende Spore, e Ascus, f Paraphysen. 








schiedenen Formen dieser Pilze, um sich eingehender mit phylogeneti- 
schen Fragen befassen zu können. Mit Hilfe der im letzten Jahre ge- 
schaffenen, geeigneteren Kulturmethode für coprophile Pilze (19) ist es 
mir gelungen, einen weiteren Beitrag zur Entscheidung der Frage nach 
der Sexualität der Ascomyceten zu liefern. 

Als Untersuchungsobjekt lag ein Ascobolus vor, dessen Fruchtkörper 
durch ihre grasgrüne Färbung besonders ins Auge fielen, und der sich 
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neben anderen Pilzen auf unter Glasglocken aufgestelltem Hammelkot 
einstellte. Eine Beschreibung, die für diesen Pilz der erwähnten Gattung 
zutreffen könnte, war in den üblichen Floren nicht aufzufinden. Daher 
will ich auch diese Species, die ich Ascobolus strobolinus nov. spec. nenne, 
zuerst näher kennzeichnen. 

Apothecien: 2—4 mm groß, anfangs tonnenförmig, ungestielt, dann schwach 
becherförmig, mit glattem Rand sich öffnend (Abb. 1 a), grasgrün und außen 
stark behaart. Haare ebenfalls grün. Bei der Reife die Fruchtscheibe stark her- 
vorgewölbt und durch die vielen weit über das Hymenium hervorragenden Asci 
(Abb. 1b) violett punktiert. 

Asci: Keulig (Abb. 1 e), 230—25Q y lang, 25—30 u breit, in großer Zahl, mit 
einem deutlich abgesetzten, bei der Reife sich öffnenden Deckel. Jod färbt die 
jungen Asci in der Deckelregion intensiv dunkelblau. 

Sporen: Zuerst farblos, dann dunkelviolett, ohne besondere charakteristische 
Lagerung im Ascus. 18—19 „ lang, 16—18 breit, elliptisch stumpf derbwandig, 
mit wenigen feinen, zum Teil zusammenfließenden Längsstreifen (Abb. 1 c). 

Paraphysen: Fädig septiert, oben schwach zugespitzt, 3 breit, grünlich 
gefärbt, unverzweigt. Jod färbt die Paraphysen an der Spitze schwach blau. 

Gehäuse: Parenchymatisch grünlich, durch Jod schwach bläulich gefärbt. 

Fundort: Auf Hammelkot aus der Stallung der Landesversuchsanstalt für 
landwirtschaftliche Chemie in Hohenheim (Württemberg). 


IL. Entwicklungsgeschichte. 
a) Äußere Morphologie. 

Die Reinzucht des Materials gestaltete sich ziemlich einfach. Zur 
Gewinnung von reinem Sporenmaterial diente mir die Methode des 
„Schleudernlassens‘‘, die ich schon 1923 mit Vorteil bei der Untersuchung 
von Ascobolus citrinus nov. spec. (18) angewendet hatte. Reife Frucht- 
körper wurden vom Kot abgenommen und auf Objektträger gegeben. 
Zu beiden Seiten eines Apotheciums wurden schmale, vorher durch die 
Flamme gezogen. “.asstreifen aufgelegt. Auf diesen ruhte dann ein mit 
Mistagar bestrichener Objektträger. Die so vorbereiteten Objektträger 
wurden, wie seinerzeit beschrieben, wieder in eine feuchte Kammer ge- 
bracht und dem Lichte ausgesetzt. Das Schleudern zahlreicher Sporen 
auf den Agar war schon nach Verlauf einer Stunde erfolgt. Die Sporen 
ließ ich teilweise auf den Objektträgern in einem Brutschrank bei 
38—40° C keimen, teilweise brachte ich sie ungekeimt mit der Agar- 
schicht in Prrri-Schalen, die in der die Mullseidenmethode (19) nach- 
ahmenden Weise hergerichtet waren. Als Substrat lag dem Nährboden 
gemahlener Hammelkot zugrunde, der mit 0,5% pulverisiertem Chitin 
vermischt war. Nach der trockenen Sterilisation der Nährböden in den 
Perri-Schalen wurden sie mit je 20 ccm einer heißen sterilen Lösung, 
die 0,05% KH,PO,, 0,02% MgSO, und 0,1% Glykogen enthielt, an- 
gefeuchtet. 

Die Keimung der Sporen von Ascobolus strobolinus gelingt sehr leicht. 
Im Thermostaten trat bei 33—40° C innerhalb 5—6 Stunden die Sporen- 
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keimung ein. Bei gewöhnlicher Temperatur (Zimmertemperatur) geht 
sie erst nach Verlauf von etwa 3 Tagen vor sich. Kurz vor der Keimung 
schwellen die Sporen ziemlich stark an. Dieser Anschwellung folgen ein 
unregelmäßiges Zerreißen der Sporenwandung und das Hervorbrechen 
des Keimschlauches (Abb. 1d). Die Sporen keimen nur mit je einem 
Schlauche. Der Keimschlauch wächst durch Spitzenwachstum und bildet 
nach kurzer Zeit in der Sporennähe einen Seitenast. Auch treten von 
diesem Zeitpunkte ab Querwände auf (Abb. 1 d). Die entstandenen End- 
zellen bilden nun in akropetaler Folge an beliebigen Stellen Seitenäste 
und Querwände aus usw., so daß eine typisch monopodiale Verzweigung 
entsteht und das Mycel schließlich den ganzen Nährboden überzieht. In- 
folge der Tendenz des Mycels, den Nährboden möglichst gut auszunützen, 
sendet der Pilz auch Mycelfäden in das Substrat hinein. 

Die ersten mikroskopischen Untersuchungen nach Fruchtkörper- 
anlagen wurden mit 4—6 Tage alten Kulturen begonnen. Die M ÿLLER- 
Seide wurde mit dem darauf festgewachsenen Mycel von der Mullfläche 
des Nährbodens abgerissen und rasch in etwa 2 gem große Stücke ge- 
schnitten. Diese wurden sofort in JAVELLEsche Lauge geworfen, um den 
plasmatischen Zellinhalt im Mycel zu lösen. Sobald der nötige Grad der 
Durchsichtigkeit des Mycels erreicht war, wurden die Seidenstückchen 
mit Wasser ausgewaschen. Um die Zellwände unter dem Mikroskop 
scharf hervortreten zu lassen, wurde folgendermaßen gefärbt: Die Seiden- 
stückchen mit dem darauf haftenden Mycel wurden zuvor für ein oder 
zwei Minuten in eine verdünnte Tanninlösung übertragen, um sie dann 
möglichst rasch in eine verdünnte FeCl,-Lösung einzutauchen und so- 
fort in Wasser auszuwaschen. Die Zellwände des Mycels wurden auf 
diese Weise schwarz gefärbt. Zur Untersuchung ‘wurden die Seidenstück- 
chen meistens in verdünntem Glycerin eingeschlossen. Zwischen den Ma- 
schenöffnungen der MÜLLER-Seide verliefen derartig viele Mycelstränge, 
daß sie zum Studium junger Fruchtkörperanlagen bei weitem genügten. 
— Es ist von Vorteil, die Seidenstückchen nicht direkt auf den Objekt- 
träger, sondern auf ein auf diesem befindliches großes Deckglas zu legen 
und mit einem zweiten Deckglas zu bedecken. So ist man in der Lage, 
das Präparat nach Bedürfnis zugleich mit den Deckgläsern umzukehren 
und es von beiden Seiten zu betrachten ; doch muß man dafür sorgen, daß 
keine Flüssigkeit zwischen das untere Deckglas und den Objektträger 
gelangt. Man kann sich aber auch bei diesen Arbeiten durchbohrter 
Objektträger bedienen, wie sie von den verschiedenen Werkstätten her- 
gestellt werden. — 

Die Länge der Mycelzellen schwankt zwischen 100 und 260 u, der 
Durchmesser zwischen 4 und 15 u. In den Zellen lebender Hyphen konnte 
ein schwaches Fluten des Plasmas beobachtet werden, das sich aber nicht 
durch Querwandporen in die Nachbarzellen fortpflanzte, wie es TERNETZ 
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(20) bei Ascophanus carneus, DELITSCH (5) bei Lasiobolus pulcherrimus 
und DANGEARD (3, 4) bei Ascodesmis nigricans zu sehen glaubten. Die 
Plasmabewegung kann man am besten beobachten, wenn man das Mycel 
mit wässeriger Methylenblaulösung leicht anfärbt. Querwandporen im 
Mycel konnten auch nicht an Untersuchungsmaterial festgestellt werden, 
dessen Wandungen schwarz gefärbt waren, was doch hätte sicherlich 
nicht leicht übersehen werden können. 

In 4—5 Tage alten Kulturen ist mit bloßem Auge von Fruchtkörper- 
anlagen noch nicht das Geringste zu sehen. Bei der mikroskopischen 
Prüfung des jungen Mycels fallen aber an 
demselben viele eigentümliche Gebilde auf, 
und zwar immer nur an solchen Stellen, 
an denen eine Verzweigung ausgebildet ist. 
Dort sieht man zuerst mehrere (4—10) kleine 
Höcker ausgebildet, die sehr eng zusammen- 
liegen, so daß das Ganze ein knorriges Aus- 
sehen erlangt (Abb.2a). Diese Höcker wach- 
sen zu kurzen keuligen Hyphen aus, die sich 
gegenseitig dicht berühren. 

Die so entstandenen ‚Keulenknäuel“ 
(Abb.2b und c) erinnern an die Anlagen der 
Sexualorgane von Ascobolus macrosporus, die 
ich 1923 abgebildet habe (18). Doch läßt 
sich hier bei Ascobolus strobolinus wegen des 
dichten Zusammenliegens der Keulen vom gy © 
Anfang ihres Entstehens an sehr schwer pes 
feststellen, ob sich die jungen Auswiichse  Fruchtkôrperanlage aus einer 4 Tage 
(Hocker) aus den Verzweigungsstellen des D Brachthbepemaings ans einer 5 Tage 
Mycels später dichotom gabeln oder nicht. alten Kultur, 

Nach der Abb. 2c könnte man es vermuten. dr dé en 
Bei Ascobolus macrosporus und besonders bei 

Boudiera (CLAUSSEN) konnte die Gabelung solcher Auswüchse einwand- 
frei beobachtet werden. 

In den Stadien, welche die Abb. 2 wiedergibt, ist eine äußere Differen- 
zierung zwischen männlichen und weiblichen Sexualorganen (Antheridien 
und Ascogonen) noch nicht zu beobachten. Zu diesbezüglichen Fest- 
stellungen geben erst etwa 8—10 Tage alte Kulturen Gelegenheit, in 
denen aus den besprochenen ,,Keulenknäueln‘ Formen entstanden sind, 
wie sie durch Abb. 3 besser als durch eine wörtliche Beschreibung ver- 
anschaulicht werden. 

Aus Abb. 3 ist leicht zu entnehmen, daß sich während des weiteren 
Wachstums des Pilzes ein Teil der Keulen wesentlich verändert hat. Die 
einen (ar), die ich als Antheridien bezeichne, haben ihre keulige Form 

Planta Bd. 12. 40 
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beibehalten, die anderen habeneine spitzigere Form angenommen und wei- 
sen jeweils eine Querwand auf. Sie sind als die weiblichen Sexualorgane, 
die Ascogone (as) mit Trichogynen (fr) anzusprechen. Die Ascogone 
bzw. deren Trichogynen und die Antheridien liegen mit ihren Scheiteln 
eng aneinander. Da in den mit Tan- 
nin und FeCl, gefärbten Objekten 
(Abb. 3) die Querwände zwischen den 
Ascogonen und Trichogynen scharf 
hervortreten, möchte ich an dieser 
Stelle ganz besonders darauf aufmerk- 
sam machen, daß diese Querwände 
hier nicht von Anfang an mit Wand- 
durchbrechungen versehen sind. Diese 
\ Wahrnehmung konnte an hunderten 
Abb.3. Fruchtkörperanlage aus einer 10 Tage von Präparaten gemacht werden. Die 
alten Kultur. an Antheridium, as Ascogon, Querwandporen treten vielmehr erst 
tr Trichogyne, À Hüllhyphen. tint . 
nach der völligen Entwicklung der 
Sextialorgane auf, nach der auch gleichzeitig an den Berührungsstellen 
von Antheridien und Trichogynen Wandperforationen festzustellen sind. 
Eben genannte Erscheinungen zu beobachten, ist aber nur noch an Mi- 
krotomschnitten durch junge 
Fruchtkörper möglich, denninei- 
nem bestimmten Entwicklungs- 
stadium entziehen sich die Sexu- 
alorgane derfreien Beobachtung, 
indem sie vollständig von sich 
reich verzweigenden Hüllhyphen 
umgeben werden, die im basalen 
Teile der Fruchtkörperanlage 
entspringen. In Abb. 3 ist der 
Beginn der Hüllhyphenentwick- 
lung zu sehen. Abb. 4 stellt 
‘ eine fortgeschrittenere Entwick- 
En 4. a. ran - = ie am vo m es in = die wor 
Na, Sexualorgane sind von den yphen alorgane schon völlig von den 
EEE Hüllhyphen umschlossen sind. 
Mehrere von den Hüllhyphen krümmen sich nach abwärts und wachsen 
zur Befestigung des Fruchtkörpers in das Substrat hinein. 

Derartig ausgebildete Fruchtkörper, wie sie Abb. 4 zeigt, sind dann 
mit bloßem Auge als etwa 1 inm große, grüne Kügelchen in großer Menge 
auf den Nährböden wahrzunehmen. Diese jungen Fruchtkörper, die bei 
Lupenvergrößerung mehr tonnenförmig aussehen und mit grünem Haar- 
flaum besetzt sind, sind anfangs geschlossen. Allmählich öffnen sie sich 
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an ihrem oberen Teil becherförmig, und das Hymenium wird sichtbar. 
Dieses breitet sich weiter scheibenförmig aus und wölbt sich schließlich 
kugelförmig hervor (Abb. 1b). Die grasgrüne Fruchtscheibe scheint 
dann durch die Asci mit den Sporen violett punktiert. Quetschpräparate 
solcher Fruchtkörper weisen zahlreiche Paraphysen und die Asci mit 
ihren violetten Sporen auf. 

Im Verfolg der seit dem Wintersemester 1928 laufenden Arbeiten über 
die Kultur und die zytologischen Verhältnisse bei Ascoboleen wurde 
unter anderem auch versucht, von Ascobolus strobolinus Einspormycelien 
zu ziehen, was auch gelang. Die einzelnen Sporen wurden mittels einer 
Lanzette unter dem Präpariermikroskop aus der Gelatineschicht von 
Objektträgern abgenommen, auf welche ich die Sporen, wie eingangs er- 
wähnt, schleudern ließ. Die Gelatinestückchen mit je einer Spore wurden 
dann ebenfalls auf sterile ‚‚Mullseidenkulturböden‘‘ in PETRI-Schalen 
gebracht. Diese Kulturen sollten erweisen, ob später die Einspormy- 
celien beiderlei Sexualorgane bzw. überhaupt Apothecien ausbilden oder 
nicht. Neben der großen Bedeutung dieser Frage für die Sexualität der 
Basidiomyceten dürfte dieselbe, auch auf die Ascomyceten bezogen, 
nicht minder wichtig sein. Unter den Ascomycten wäre z. B. nach den 
Untersuchungen von Dopee (Bull. Torrey bot. Club 41, 157—-202, 1914) 
Ascobolus magnificus heterothallisch, die Sporen wären also wie bei den 
Basidiomyceten getrenntgeschlechtig. Die Sexualität wäre dann hier be- 
sonders evident insofern, als dann in Kulturen mit Einspormycelien nie- 
mals Apothecien auftreten würden. Ascobolus magnificus nach dieser 
Richtung hin erneut zu untersuchen, wäre sicher ein dankbares Arbeits- 
feld. 

Das Ergebnis über die ,, Einspormycelienzucht* von Ascobolus strobo- 
linus war nun folger ':s: In27 Kulturschalen —imganzen wurden 30 Scha- 
len mit je einerSpore geimpft —kam bei 35°C nach 3 Tagen das Mycel mit 
bloßem Auge sichtbar zur Entwicklung und überzog allmählich die Nähr- 
böden genau so dicht wie in den Kulturen, die mit mehreren Sporen oder 
mit Mycelstückchen geimpft waren. Die Länge der Mycelzellen, sowie 
die Form der Mycelverzweigungen entsprachen dem normalen Thallus- 
aufbau. In etwa 6 Tage alten Einspormycelienkulturen waren mikrosko- 
pisch an vielen Verzweigungsstellen ebenfalls die oben erörterten höcke- 
rigen Gebilde aufzufinden. Diese wuchsen wiederum zu den kurzen 
keuligen Hyphen aus, die sich gegenseitig dicht berührten und zeigten 
später dieselben Formen wie sie Abb. 3 wiedergibt. Die Apothecien- 
bildung war in allen Kulturen sehr zahlreich, und die Fruchtkörper er- 
reichten die normale Größe. In 14—16 Tage alten Kulturen waren die 
inneren Deckelflächen der PETRI-Schalen dicht mit Sporen vollgeschleu- 
dert. Diese Ergebnisse zeigen also, daß an Einspormyvelien von Asco- 
bolus strobolinus beiderlei Sexualorgane ausgebildet werden und sich mit- 
40* 
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hin ebenfalls eine normale Fruchtkörperbildung vollzieht, mit anderen 
Worten: Vorliegender Pilz ist homothallisch. 

Außer dieser eben beschriebenen Fruchtkörperbildung konnten bei 
Ascobolus strobolinus keine anderen Fortpflanzungsorgane, wie etwa 
Gemmen, Konidien oder dergleichen, beobachtet werden. 


b) Kernverhältnisse. 


Zur Untersuchung der zytologischen Verhältnisse wurde ausschließ- 
lich Material von Mullseidenkulturen angewendet, und zwar wurde mit 
5 Tage alten Kulturen (von der Keimung an gerechnet) begonnen, in 
denen die MÜLLER-Seide gerade vom Mycel überwachsen war. Die 
Mürrer-Seide wurde wieder von der Mullunterlage abgenommen, in 
etwa 1—2 gem große Stückchen geschnitten, auf 
5—10 Minuten in Merxetsche Fixierlösung gebracht 
und mit destilliertem Wasser ausgewaschen. Die Fär- 
bung der Seidenstückchen erfolgte meistens nach der 
Herennarnschen Eisenalaunhämatoxylinmethode, 
bei der aber beachtet werden muß, daß die Zeit der 
Beizung 15 Minuten nicht übersteigt. Nach der Dif- 
ferenzierung unter dem Mikroskop wurde mit 0,1% iger 
wässeriger Lösung von Orange G nachgefärbt. Für 
die Untersuchung der jungen Fruchtkörperanlagen 
eignen sich auch die Färbungen mit Safranin-Licht- 
grün oder Karmalaun, welche ebenfalls öfters zur An- 
wendung kamen (Beispiel Abb. 6 und 7). Die Präpa- 
rate mit den ersten Fruchtkörperanlagen wurden 
teils in verdünntem Glycerin untersucht, teils er- 





Abb. 5. Mycelstück 
mit einer Einzelzelle und folgte nach der Färbung ein Dauereinschluß in Ka- 


Seitenastbildung. a ‘ x 
sis nadabalsam, der aber ein vorheriges Entwässern der 


Objekte notwendig machte. 

Die mittleren und älteren Entwicklungsstadien wurden an 5—8 u 
dicken Längsschnitten durch die Fruchtkörper untersucht. Die Fixie- 
rung der dicht mit Fruchtkörpern besetzten Seidenstückchen (etwa 1 qem 
groß) war die gleiche wie eben angegeben. Ihr folgten Entwässerung 
mit Alkohol und Überführung über Xylol in Paraffin (50° C Schmelz- 
punkt). Gefärbt wurde hier nur nach der Methode HEIDENHAIN unter 
Nachfärbung mit Orange G. Als Einbettungsmittel diente mit Xylol 
verdünnter Kanadabalsam (Abb. 5). Das Mycel unterscheidet sich im 
wesentlichen nicht von dem allgemein bekannter Ascoboleen. Es ist aus 
mehrkernigen Zellen zusammengesetzt. Die Anzahl der Kerne schwankt 
sehr. In den Zellen sind häufig „metachromatische Körperchen“ zu be- 
obachten, die teilweise an den Querwänden der Hyphen liegen. Zwischen 
nahe aneinander liegenden Hyphen sind Anastomosen sehr selten. 
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Die Sexualorgane sind 


ebenfalls mehrkernig. In ihnen sind im 


Jugendstadium die Kerne denjenigen der Hyphen an Größe gleich und 
sie sind infolge des dichten Plasmas manchmal etwas schwer festzustellen. 
Im Laufe der Entwicklung nehmen aber die Kerne in den Sexualorganen 


ganz bedeutendan Größezu. 

Abb. 6a und b zeigen 
junge Fruchtkörperanlagen, 
in denen die Zellkerne eben- 
so groß wie dieder Hyphen- 
zellen sind. In Abb. 6a ist 
noch keine Differenzierung 
der Sexualorgane zu erken- 
nen, dagegen ist in Abb. 6b 
an einer Stelle einer Keule 
schon eine Querwand fest- 
zustellen, welche die Tri- 
chogyne von dem Ascogon 





Abb. 6. a Fruchtkörperanlage aus einer 5 Tage alten Kultur. 
b Fruchtkörperanlage aus einer 8 Tage alten Kultur. 


trennt. Die großen schwarzen Körper in den jungen Fruchtkörperanlagen 
sind Öltropfen, welche die Farbstoffe besonders stark speichern. Diese 
Öltropfen sind auch in voll entwickelten Sexualorganen, ganz besonders 


in den Ascogonen vorzu- 
finden. Abb. 7 stellt nun 
eine fast völlig entwickelte 
Fruchtkörperanlage dar. 
Auf der Abbildung ist 
der Beginn der Hüllhy- 
phenbildung schon deut- 
lich zu sehen, die weiter 
fortgeschritten, wie schon 
erwähnt, dieSexualorgane 
dann der direkten Beob- 
achtung entzieht. Solche 
Entwicklungsstadien, wie 
sie Abb. 7 zeigt, sind für 


stig. Wir sehen, daß sich 





Abb. 7. Annähernd vollentwickelte Fruchtkörperanlage. 
. (Präparat etwas gequetscht, gefärbt mit Safranin-Lichtgrün; 
das Studium der Kernver- bei verschiedener Einstellung gezeichnet.) an Antheridium, 


hältnisse besonders gün- as Ascogon, tr Trichogyne, h Hüllhyphen. (Aus einer 10 Tage 


alten Kultur.) 


während des Verlaufs der Entwicklung der Sexualorgane die Kerne in 
denselben im Vergleich zu denen der Mycelzellen wesentlich vergrößert 
haben. Wie bei Pyronema confluens (2) so ist auch hier bei Ascobolus 
strobolinus interessant, daß die männlichen Kerne in den Antheridien 
(an) gegenüber den weiblichen in den Ascogonen (as) kleiner sind. Die 
Antheridien haben während ihres Wachstums die keulige Form beibe- 
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halten. Die Ascogone dagegen weisen eine mehr spitzige Form auf und 
sind an ihrem Scheitel mit einer kurzen, kegelförmigen Trichogyne (tr) 
versehen, die durch eine Wand von dem jeweiligen Ascogon getrennt ist. 
Die Kerne der Trichogynen stimmen an Größe mit denjenigen vegetativer 
Hyphen überein. Über die Anzahl der Kerne in den Antheridien und 
Ascogonen vermag ich keinen genauen Aufschluß zu geben. Es dürften 
10—20 sein. Die Zahl der Antheridien und Ascogone in einem Frucht- 
körper schwankt ebenfalls. Antheridien und Ascogone sind mit dichtem 
Plasma angefüllt. Die Trichogynen sind plasmaärmer und vakuoug. Die 





Abb. 8. Kernübertrittsstadien aus dem Antheridium durch die Trichogyne in das Ascogon mit 
Wandd (aus Frucht tten). an Antheridium, as Ascogon, o Wand- 
durchbrechung, tr Trichogyne, Pp Paraphysen, d degenerierender Kern. 





Antheridien und Ascogone bzw. die Trichogynen letzterer liegen jeweils 
mit ihrem Scheitel eng aneinander (Abb. 7). (Das untere Ascogon mit 
Trichogyne in Abb. 7 ist anscheinend durch die leichte Quetschung des 
Präparates aus seiner natürlichen Lage verschoben worden und von dem 
dazu gehörigen Antheridium abgerückt.) Analog den Ergebnissen CLAU- 
SHENS (1, 2) bei der Untersuchung von Boudiera und Pyronema confluens 
entstehen auch hier zwischen apni, Trichogynen und Ascogonen 
Wanddurchbrechungen. 

Abb. 8 a, b und c zeigen Längsschnitte durch Fruchtkérper, in denen 
Querwandporen (0) zwischen den Sexualorganen deutlich getroffen sind. 
Alle drei Schnittbilder sollen gleichzeitig das Stadium des Kerniibertrittes 
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aus dem Antheridium durch die Trichogyne in das Ascogon klarlegen. 
Zwischen Antheridium- und Trichogynwandung ist eine Wanddurch- 
brechung. Ebenso ist die Querwand durchbrochen, welche die Tricho- 
gyne von dem Ascogon trennt. Im Schnitt 8 a liegen zwei kleinere männ- 
liche Kerne schon im Ascogon, ein dritter liegt gerade in der Wanddurch- 
brechung zwischen Trichogyne und Ascogon, ein vierter mitten in der 
Trichogyne und ein fünfter befindet sich im Antheridium gerade vor der 
Wanddurchbrechung zwischen Trichogyne und Antheridium. Degene- 
rierende Kerne bekommt man bei zahlreichem Untersuchungsmaterial 
sowohl im Antheridium als auch.später im Ascogon öfter zu Gesicht. In 
den degenerierenden Kernen ist im Anfang der Nukleolus noch deutlich 
sichtbar. Der einzelne degenerierende Kern fällt allmählich in sich zu- 
sammen, wie ich es schon 1923 bei Ascobolus citrinus nov. spec. (18) be- 
obachtet habe. Eine Verschmelzung von degenerierenden Kernen, wie es 
RamLow (15, 16) bei Ascophanus carneus beobachtete, zu Kernblasen, um 
dann gemeinsam zugrunde zu gehen, konnte ich bei vorliegendem Pilz nie 
beobachten. 

In einem weiteren Schnitt, den Abb. 8b wiedergibt, sind schon drei 
männliche Kerne neben den größeren weiblichen im Ascogon wahr- 
zunehmen. Die Trichogyne ist leer, und im Antheridium liegt ein männ- 
licher Kern vor dem Eingang in die Trichogyne. In Abb. 8c befinden 
sich schon zwei männliche Kerne bei den weiblichen im Ascogon, zwei 
weitere sind in diesem Schnitt auf der Wanderung durch die Trichogyne 
angetroffen, und ein fünfter männlicher Kern liegt direkt vor der Wand- 
pore zwischen Trichogyne und Antheridium. Um die Wanddurch- 
brechungen zwischen Antheridium, Trichogyne und Ascogon eindeutig 
zu zeigen gegenüber den Stadien (Abb. 3 und 7), in denen solche noch 
nicht vorhanden sind, ist die Abb. 8 d beigefügt (Schnittdicke 10 u). Sie 
stellt einen von den vielen Schnitten dar, aus denen das Plasma heraus- 
gelöst wurde und in welchen nur die Zellmembranen eine intensive Fär- 
bung erfuhren. 

Zur weiteren Klärung ist noch ein Schnittbild (Abb. 9 a) beigefügt, 
das gerade den Beginn der Kernauswanderung aus dem Antheridium 
wiedergibt. Hier sehen wir im Ascogon noch keine männlichen Kerne, 
sondern wir finden nur die größeren weiblichen Kerne vor. Die ersten 
beiden Antheridienkerne liegen hier erst in der Trichogyne, waren also 
bei der Fixierung im Begriff, in das Ascogon einzuwandern. Mit der Aus- 
wanderung der Kerne aus dem Antheridium durch die Trichogyne in das 
Ascogon erfolgt auch diejenige des Plasmas. Aus der Abb. 9a ist zu er- 
kennen, daß das Antheridiumplasma seinen Kernen bei der Auswanderung 
voraneilt und sich nicht sofort mit dem Plasma des Ascogons mischt. 
Das Antheridiumplasma ist in gefärbten Schnitten heller und feinkörnig, 
während das Plasma des Ascogons den Farbstoff bedeutend stärker 
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speichert und grobkörnig erscheint. Das Antheridiumplasma hebt sich 
daher, wenn es teilweise übergewandert ist, scharf von demjenigen des 
Ascogons ab. Man kann auch an der helleren Färbung beobachten, daß 
die männlichen Kerne nach dem Übertritt ins Ascogon längere Zeit vom 
Antheridiumplasma umhäüllt bleiben (Abb. 8a, b und c), bis eine Mischung 
beider plasmatischen Zellinhalte, allerdings ohne irgendwelche Kern- 
verschmelzung, erfolgt. Erst in weiter vorgeschrittenen Entwicklungs- 
stadien, bei denen mit Aus- 
nahme einiger wenigen dege- 
nerierenden Kerne der Über- 
tritt des ganzen Zellinhaltes 
aus dem Antheridium in das 
Ascogon erfolgt ist, färbt sich 
in letzterem das Plasma ein- 
heitlich. Ein solches Stadium 
zeigt Abb. 9b. Hier liegen je 
ein kleinerer Antheridium- 
und größerer Ascogonkern 
paarweise zusammen. Auch 
sind in die Anfänge der asco- 
genen Hyphen (ascgh) schon 
teilweise solche Kernpaar- 
linge eingewandert. Das An- 
theridium ist bis auf zwei 
daselbst in Degeneration be- 
griffene Kerne (d) leer und 
deformiert. Ebenso ist die 
Trichogyne leer und kolla- 
biert. Zwischen Antheridium 


Abb. 9. Antheridien und Ascogone aus Fruchtkérper- und Trichogyne besteht noch 

längsschnitten. a Übertritt der Antheridienkerne durch ’ ‘ rah 

die Trichogyne in das Ascogon, b Aussprossen der asco- die Wandperforation, wäh- 
genen Hyphen aus dem Ascogon, an Antheridium, rend sie zwischen Ascogon 


as Ascogon, ascgh ascogene Hyphen, o Wanddurchbre- 5 ke 

de p Paraphysen, tr en, d degenerierende und Trichogyne wieder ge- 
— schlossen ist. An der Stelle 

dieser Wandéffnung finden wir immer eine Verdickung der Membran 
vor (siehe auch Abb. 102), die sich in mit anderen Farbstoffen noch nicht 
in Berührung gebrachten Schnitten mit Korallinsoda leuchtend rot färbt. 
In Abb. 10, dem Bild eines Längsschnittes durch einen 14 Tage alten 
Fruchtkörper, sind die ascogenen Hyphen größtenteils schon völlig aus- 
gebildet. In diesen liegen die Kernpaare (je ein kleinerer männlicher und 
ein größerer weiblicher Kern) zusammen, die aus dem Ascogon (as) paar- 
weise ausgewandert sind. Eine geringe Zahl Kernpaare liegt noch im 
Ascogon, eine weitere an den Ausgängen des Ascogons zu den ascogenen 
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Hyphen. Von dem Antheridium und der Trichogyne sind nur noch 
schlauchartig zusammengequetschte Gebilde mit einer Querwandpore 
zwischen beiden zu sehen. Die Querwandpore zwischen Trichogyne und 
Ascogon ist, wie oben schon erwähnt, geschlossen und die Schließstelle 
verdickt. 

Auf dem Bilde links ist noch ein kleiner Teil eines benachbarten Asco- 
gons mit leerem Antheridium und leerer Trichogyne getroffen. (In der 
Abbildung sind die im Schnitt getroffenen Zellen der vegetativen Hyphen, 
welche die Sexualorgane umschließen, nicht mit eingezeichnet, da der 
Verlauf der ascogenen Hyphen so besser zum Ausdruck kommt.) Der 
vollständige Verlauf der ascogenen Hyphen vom Ascogon aus bis zur 
Ascusbildung ist, wie bei den meisten bisher untersuchten Ascoboleen, 





Abb. 10. Auswanderung der Kernpaare aus dem Ascogon in die ascogenen Hyphen. an Antheri- 
dium, as Ascogon, ascgh ascogene Hyphen, d degenerierender Kern, o Wanddurchbrechung, 
tr Trichogyne, x wieder geschlossene Wanddurchbrechung zwischen Ascogon und Trichogyne. 


sehr schwer zu verfolgen. Auch im Ascogon kommen, wie ich früher schon 
bemerkte, vereinzelt degenerierende Kerne vor (Abb. 10 d). Vermutlich 
haben diese keinen Kern mit entgegengesetzten Sexualeigenschaften ge- 
funden, so daß eine Paarkernauswanderung in die ascogenen Hyphen 
unterbleiben mußte. Die Erscheinungen der Kernverschmelzung und 
darauffolgenden Sporenbildung im Ascus weichen von denjenigen anderer 
Ascoboleen in keiner Weise ab, und ich kann daher auf eine nähere Be- 
sprechung der Kernverhältnisse im Ascus verzichten. Zu erwähnen wäre 
noch, daß die Asci stark positiv phototropisch sind. 

Die morphologischen Abbildungen wurden mit Hilfe des Lertzschen 
Zeichenokulars 4, die zytologischen mit Hilfe des ABBEschen Zeichen- 
apparates, eines Lertzschen Periplanokulars x 20 und einer homogenen 
Immersion 1,8 mm, Apert. 1,3 entworfen. 
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Schlußfolgerung. 

1. Ascobolus strobolinus ist eine neue Species. 

2. Das Mycel ist gleich dem anderer Ascoboleen. In den Querwänden 
des Mycels sind keine Wandporen. 

3. Sexualorgane sind in einem Fruchtkörper in der Mehrzahl vor- 
handen und weichen, was die Form anbelangt, von denjenigen bisher 
untersuchten Ascomyceten ab. Antheridien und Ascogone entstehen an 
den Verzweigungsstellen des Mycels als kleine Höcker, die zu keulen- 

-förmigen Gebilden auswachsen. Die Ascogone sind mit einer kurzen 
kegelförmigen Trichogyne versehen, die sich eng an den Scheitel des dazu 
gehörigen Antheridiums anlegen. In jungen Antheridien und Ascogonen 
sind die Kerne denjenigen vegetativer Hyphen an Größe gleich. Sie ver- 
größern sich erst im Laufe der weiteren Entwicklung der Sexualorgane. 
In völlig ausgebildeten Fortpflanzungsorganen sind die Kerne der An- 
theridien gegenüber den Ascogonkernen kleiner. Querwandporen zwi- 
schen Antheridien, Trichogynen und Ascogonen entstehen erst bei der 
Reife der Sexualorgane. Von den Antheridien erfolgt nach Bildung der 
Querwandporen eine Kernüberwanderung durch die Trichogynen in die 
Ascogone. Weibliche und männliche Kerne verschmelzen im Ascogon 
nicht, sondern es erfolgt paarweises Auswandern der geschlechtlich diffe- 
renzierten Kerne in die ascogenen Hyphen. 

4. Einspormycelien von Ascobolus strobolinus bilden beiderlei Sexual- 
organe (Antheridien und Ascogone mit Trichogynen) und infolgedessen 
normale Apothecien aus. 

5. Die Ascusbildung ist die gleiche wie bei den übrigen Ascoboleen. 

In vorliegender Arbeit wurde besonderer Wert darauf gelegt, den 
Kernübertritt vom Antheridium in das Ascogon einwandsfrei festzu- 
stellen. Ascobolus strobolinus nov. spec. schien mir zur Lösung dieser 
Aufgabe insofern geeignet, als bei diesem Pilz erhebliche Größenunter- 
schiede zwischen Antheridium- und Ascogonkernen zu verzeichnen sind. 
Diese Größenunterschiede der Sexualkerne scheinen hier meines Er- 
achtens noch ausgeprägter zu sein als bei Pyronema confluens. Auch ist 
hier die Anzahl der Kerne in den beiden Sexualorganen keine so große, 
zudem ist die Trichogyne sehr klein, so daß sie in ihrem ganzen Verlauf 
in einem Schnitt mit dem größten Teil des dazugehörigen Antheridiums 
und Ascogons getroffen werden kann. Bezüglich des Kernübertritts vom 
Antheridium durch die Trichogyne in das Ascogon, sowie der Auswande- 
rung der Paarkerne aus dem Ascogon in die ascogenen Hyphen, ohne vor- 
herige Verschmelzung daselbst, stimmen die vorliegenden Untersuchungs- 
ergebnisse mit denjenigen von CLAUSSEN über Pyronema confluens J. 
überein. 

In neuerer Zeit wird aber die Ansicht, daß die sexuellen Ascomyceten 
einen in zwei Phasen zerlegten Geschlechtsakt aufweisen, wieder stark 
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umstritten. Nach den Untersuchungen von M. u. Madame FERNAND 
Moreau (13) über Pyronema confluens J., Sphaerotheca castagnei Lev.., 
Polystigma rubrum D.C. und die Gattung Neospora müßte die alte Ansicht 
von DANGEARD wieder Platz greifen, nach der zwischen Antheridium, 
Trichogyne und Ascogon keine Fusion und demgemäß auch kein Kern- 
übertritt stattfindet. 


In der Arbeit von MoREAU heißt es: ,,Ni chez les Champignons de Lichens, 
ni chez le Pyronema, ni chez le Sphaerotheca, ni chez le Polystigma, nous n’avons 
observé de fécondation à l’origine du périthèce. Chez les lichens, l’ascogone se 
développe sans fécondation, le trichogyne, quand il est présent, n’est pas un organ 
capteur de gamètes mâles; les spermaties d meurent indifferentes au développe- 
ment de l’apothécie. Chez le Pyronema les organes copulateurs décrits par de 
Bary n’achövent point la copulation ébauchée, aucune communication directe 
n’a lieu entre l’antheridie et l’ascogone; les noyaux de l’antheridie dégénérent 
sur place; l’ascogone n’offre ni les karyogamies de HARPER, ni les appariements de 
noyaux de CLAUSSEN; ce n’est que dans les hyphes ascogénes que les noyaux 
s’isolent deux par deux, chaque paire constituant l’appareil nucléaire d’une cellule 
de ces hyphes. Chez le Sphaerotheca, pas davantage ne se consomme l’union de 
l’anthéridie et de l’ascogone recherchée par de Bary; le noyau de l’antheridie 
dégénére et l’asque se développe, contrairement à la description de HARPER, 
sans le concours d’aucun noyau anthéridial. Enfin, chez le Polystigma, ni la 
description ancienne de Fiscu, ni les rapports récents de NIENBURG n’ont pu 
être confirmés. En particulier, aucun indice de la fécondation, qui mettrait en 
présence un noyau émigré d’une cellule multinucléée de l’ascogone et le noyau 
d’une cellule uninucléée contiguë, n’a pu être relevé. Partout, le développement 
de l’ascogone se fait sans la participation directe des éléments cytologiques de 
l’anthéridie. Conformément aux vues de DANGEARD, aucune fécondation ne 
prélude au développement du périthéce.“ 


Eine große Anzahl der Mykologen hat sich in den letzten Jahren auf 
den Craussenschen Standpunkt geeinigt. Demselben entsprechen auch 
die Untersuchungsergebnisse von NIENBURG (14) über Polystigma rubrum 
D.C. Im Jahre 1923 konnte ich selbst einen Kernübertritt bei einem 
apogamen Ascomyceten ,, Ascobolus citrinus nov. spec.‘‘, sowie eine Paar- 
kernauswanderung aus der ascogenen Zelle in die ascogenen Hyphen fest- 
stellen. Als Fortpflanzungsorgan besitzt dieser Pilz nur die sogenannte 
Worontnsche Hyphe (18). 

Es steht mir nicht an, an den CLAussenschen und NIENBURGschen 
Ergebnissen Kritik zu üben, bevor beide Forscher nicht selbst zu ihren 
Untersuchungsergebnissen sowie zu den Arbeiten von M. u. Mme. MOREAU 
auf Grund eventueller Nachuntersuchungen Stellung genommen haben. 
Die gewaltigen Unterschiede zwischen den Untersuchungsergebnissen, hie 
CLAUSSEN, NIENBURG und HARPER — hie MOREAU bzw. DANGEARD —, 
muten sicherlich eigentümlich an. 

Für Ascobolus strobolinus nov. spec. kann es sicher nicht schwer fallen. 
an Hand der abgebildeten Schnitte die Entstehung von Wanddurch- 
brechungen zwischen Trichogyne, Antheridium und Ascogon, sowie die 








‘ 
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Kernwanderung zu bestätigen, insofern auch, als die männlichen und 
weiblichen Sexualkerne ziemliche Größenunterschiede aufweisen. Daß 
hier im Ascogon auch keine Kernverschmelzung stattfindet, beweist 
ebenfalls die ungleiche Größe der aus diesem auswandernden Kernpaare 
in die ascogenen Hyphen. Wenn nun erneut wieder eine Reihe von 
Schwierigkeiten und Widersprüchen zu lösen sind, so müssen auf Grund 
vorliegender Untersuchungsergebnisse unter den Ascomyceten doch 
solche Pilze vertreten sein, welche einen regelrechten, in zwei Phasen 
zerlegten Geschlechtsakt aufweisen, obwohl aus der Literatur auch schon 
solche Formen bekannt sind, deren Sexualität reduziert zu sein scheint. 
Im übrigen kann hier nur die Zeit völlige Klarheit schaffen und, wie ich 
eingangs erwähnte, liegt die Notwendigkeit in verstärktem Maße vor, in 
Zukunft möglichst viele Formen aus der Gruppe der Ascomyceten zu 
untersuchen. 
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BEITRÄGE ZUR FRAGE NACH DER WIRKUNG 
DER AMMONIUMSALZE IN ABHÄNGIGKEIT 
VON DER WASSERSTOFFIONENKONZENTRATION. 
Von 
ALFRED RIBBERT. 

(Eingegangen am 10. Oktober 1930.) 


In den letzten 12 Jahren ist es die Frage nach der Abhängigkeit des 
Pflanzenlebens von der Reaktion des Nährsubstrates gewesen, die in 
ganz besonderem Maße das Interesse der Pflanzenphysiologen und der 
Agrikulturchemiker gefunden hat. Aus der Fülle der Arbeiten, die sich 
mit dieser Frage befaßt haben, geht einwandfrei hervor, daß hier enge 
Beziehungen vorliegen müssen. Ferner wissen wir heute, daß diese Ab- 
hängigkeit außer durch indirekt wirksame Faktoren—Beeinflussung der 
bakteriellen Umsetzungen im Boden, Auftreten von Pflanzenkrank- 
heiten, Löslichkeit von Nährstoffen und giftigen Bodenbestandteilen, 
Veränderung der physikalischen Bodeneigenschaften — doch auch durch 
direkt wirkende Faktoren bedingt ist; denn es hat sich gezeigt, daß bei 
günstigsten Außenbedingungen jede Pflanze nur in einem für sie charak- 
teristischen p,-Intervall gedeihen kann. Obwohl eine große Zahl von 
Untersuchungen darüber vorliegen, wodurch diese direkte Abhängigkeit 
des Pflanzenlebens von der Bodenreaktion bedingt ist, ist diese Frage 
noch keineswegs restlos geklärt. Feststeht, daß sich der Bedarf einer 
Reihe von Elementen, z. B. des Kalziums, nach dem p,,-Wert des Mediums 
richtet, daß die Nährstoffaufnahme im weitesten Maße von der Reaktion 
beeinflußt wird, und daß die optimale Nährstoffkonzentration bei ver- 
schiedenen p,-Werten eine ganz verschiedene sein kann. 

Vor einigen Jahren ist von MEvIvs gezeigt worden, daß die Wirkung 
der Ammoniumsalze auch bei höheren Pflanzen im weitesten Maße von 
der Reaktion des Nährmediums abhängig ist. Beim Mais z. B. rufen sie 
in bestimmten Konzentrationen bei neutraler bis alkalischer Reaktion 
starke Schädigungen hervor, während im schwach sauren Medium 
gleiche Mengen eine ausgezeichnete N-Quelle darstellen. Wie erklärt sich 
nun diese Reaktionsabhängigkeit? Von Mevivs wurde dafür folgende 
Erklärung gegeben: 
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„Bestimmend für die Wirkung einer NH, -Salzlösung ist der Grad ihrer hydro- 
lytischen Spaltung und damit die zu ihr gehörige NH,-Tension; denn je größer 
diese ist, in um so größerem Maße dringt Ammoniak, das ein starkes Zellgift ist, 
in die Zellen ein. Die NH,-Tension richtet sich bei gleicher H-Ionenkonzentration 
nach der NH,-Salzkonzentration der Lösung; je größer diese ist, um so größer ist 
auch der NH,-Druck. Bei gleicher NH,-Salzkonzentration ist andererseits die 
Reaktion der Lösung bestimmend für die NH,-Tension, und zwar nimmt sie mit 
steigendem py-Wert dauernd zu. Aus diesem Grunde werden in sauren Lösungen 
stärkere NH,-Salzmengen vertragen als bei neutraler oder sogar alkalischer 
Reaktion.‘ 


Ferner konnte von Mevıvus und ENGEL (1929), die den N-Haushalt 
der Wurzeln und Sprosse von Maispflanzen, welche bei den verschie- 
densten p,-Werten und NH,-Salzkonzentrationen aufgewachsen waren, 
mit Hilfe quantitativer Mikromethoden bestimmten, gezeigt werden, daß 
die von Mevıus für die Abhängigkeit der NH,-Salzwirkung von der 
Reaktion gegebene Erklärung in weitestem Maße mit diesen Analysen- 
ergebnissen übereinstimmt. 

Ich hatte es mir nun zur Aufgabe gemacht, auf einem anderen Wege 
die Richtigkeit dieser Erklärung zu prüfen. 

Wenn tatsächlich jede NH,-Salzlésung einen bestimmten NH;- 
Druck hat, der sich nach der NH,-Salzkonzentration und dem p,,-Wert 
der Lösung richtet, so muß es möglich sein, dieses abgespaltene Am- 
moniak mit Hilfe von Zellen, die im Besitze eines Indikators sind, der das 
Eindringen von basischen Substanzen anzeigt, nachzuweisen; denn be- 
kanntlich dringt das NH,-Molekül im Gegensatz zum NH,-Ion sehr 
schnell in die Zellen ein. Vergleiche die Arbeiten von DE VRIES (1871), 
A. Mayer (1874), Darwin (1875), Bokorny (1887, 1888, 1896, 1905), 
OvERTON (1897), CzAPEK (1900), RuHLAND (1909), WARBURG (1911), 
Harvey (1911, 1923), TRONDLE (1920), HoaAGLaAND-Davis (1923), BROOKS 
(1923), Irwin (1923), Jacogs (1923), McCutTcHeon-LuKe (1924), ME- 
vıus (1928) und Poxsärvi (1928). 

In ganz beschränktem Maße liegen bisher schon Untersuchungen vor, 
die es sehr wahrscheinlich machen, daß auch die NH,-Salze starker 
Säuren hydrolytisch gespalten sind. 

Schon Overton (1897), der Gerbstoffausfällungen durch Ammoniak 
in den Zellen von Spirogyra als Kriterium benutzte, hatte auf rein bio- 
logischem Wege zeigen können, daß in einer Ammoniumchloridlösung 
das Salz zu einem kleinen Teil hydrolytisch gespalten sein muß. Ferner 
fand er auch schon, daß bei Zusatz von Salzsäure zur NH,Cl-Lésung die 
Ausfällung unterblieb, während sie durch CaCO,-Zusatz stark gefördert 
wurde. Ferner fand Jacoss, der Blütenblätter einer Rhododendron-Hy- 
bride in eine 1/10 M. (NH4)z SO,-Lösung gebracht hatte, deren p,-Wert 
durch Ammoniak auf p, 6,2 gebracht worden war, daß der rote Farbton 
in kurzer Zeit nach Blau umschlug, also ein Alkalitätsanstieg in der Zelle 
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erfolgt sein mußte. Betrug der p,-Wert nur 5, so erfolgte der Aziditäts- 
abfall sehr viel langsamer. Bei tierischen Zellen, die mit Neutralrot vital 
gefärbt waren, wurden von Jacoss ähnliche Beobachtungen gemacht. 

Brooks machte (1922—1923) mit Hilfe der großen Zellen von Valonia 
ventricosa ähnliche Beobachtungen. Wurden diese Zellen in Meerwasser 
vom p,-Wert 7,6, dem 0,03 M. NH,CI zugesetzt worden war, gebracht, 
so stieg in 1 Stunde der p,,-Wert des Zellsaftes von 6,6 auf 8,6. Eine 
0,03 M. (NH,).SO,-Lösung bewirkte in 30 Minuten denselben Aziditäts- 
anstieg. Mit Hilfe der einzelligen Nitella-Internodien konnte Irwın (1923) 
zeigen, daß eine 0,005 M. NH,Cl-Lésung vom p,-Wert 6,9 schon nach 
5 Minuten in den Zellen einen p,-Anstieg bewirkt, und daß in 1 /e Stunde 
der Wasserstoffexponent schon von 5,6 auf 5,94 gestiegen ist. Bei anderen 
Nitellen haben HoacLannD u. Davis 1923 feststellen können, daß in 
einer 0,005 M. (NH,)SO,- bzw. NH,Cl- bzw. NH,NO,-Lösung inner- 
halb 24 Stunden der Zellsaft von p, 5,2 bis auf p, 6,2 ansteigt. 

Meine erste Aufgabe war es nun, in mehr systematischer Weise mit 
Hilfe größerer Reihenversuche weiteres Material für die Behauptung 
beizubringen, daß sich tatsächlich auf rein biologischem Wege die hydro- 
lytische Spaltung der Ammoniumsalze starker Säuren feststellen läßt. 


Eigene Untersuchungen. 

In meinen Untersuchungen wandte ich drei verschiedene Methoden 
an, um das Eindringen von NH, nachzuweisen. 

1. Das Ausfällen von Gerbstoffen in Spirogyra-Zellen durch einge- 
drungenes Ammoniak (nach OVERTON). 

2. Die Beobachtung des Farbumschlages, der in Zellen, die in ihrem 
Zellsaftraum einen natürlichen Indikator besitzen, eintreten muß, wenn 
eine alkalisch reagierende Substanz eindringt. 

3. Die Bestimmung der Reaktionsveränderung in Zellen mit farb- 
losem Zellsaft mit Hilfe injizierter Indikatoren. 

Die in meinen Versuchen verwandten Chemikalien stammten von 
Merck (Darmstadt) und trugen die Bezeichnung pro anal. Als Lösungs- 
mittel verwandte ich immer doppelt destilliertes Wasser. Den p,,-Wert 
meiner Lösungen bestimmte ich kolorimetrisch nach der Tüpfelmethode 
von Tépt oder mit Hilfe des HELLIGE-Komparators. 

1. Gerbstoffausfällung bei Spirogyra. 

Ich benutzte zwei verschiedene Spirogyra-Arten, die ich leider nicht 
bestimmen konnte, da sie nicht konjugierten. Die eine Spirogyra X, die 
ein Chromatophorenband hatte, fand ich im Bassin eines Warmhauses, 
die andere Spirogyra Y mit zwei Chromatophorenbändern im Teich des 
Botanischen Gartens. 

Die Versuche wurden folgendermaßen angestellt. Ich brachte etwa 
2 em lange Fäden in (NH,):S0,-Lüsungen von verschiedener Konzentra- 
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tion und verschiedenem p,,-Wert. Je 5ccm dieser Lösungen befanden sich 
in kleinen viereckigen Glasnäpfchen. Es traten nun je nach der Be- 
schaffenheit der Lösung verschieden schnell Ausfällungen von Gerbstoff 
in den Zellen auf. Nach Overton soll eindringendes Ammoniak mit den 
Gerbsäuren ein schwer lösliches Salz bilden, das sich im Zellsaft nieder- 
schlägt. Die Niederschlagsbildung ist also von der Menge der einge- 
drungenen NH;-Molekiile abhängig. Diese wird aber durch die NH;- 
Tension der Lösung — also durch die NH, -Salzkonzentration und durch 
die OH-Ionenkonzentration bestimmt. Ob die Ansicht von OVERTON, daß 
“NH, und die Gerbsäure des Zellsaftes ein Salz bilden, zu Recht besteht, 
oder ob nicht vielmehr die Ausfällung von Gerbstoffen in der Zelle eine 
direkte Folge des durch das eindringende Ammoniak erfolgten Alkalitäts- 
anstieges ist, müßte allerdings noch nachgeprüft werden. 

OvERTON berichtet, daß ganz minimale Mengen NH, (1 Teil freies 
NH, auf 1000000 Gewichtsteile Lösung) schon eine Gerbstoffausfällung 
bewirken. Zunächst wiederholte ich die Overronschen Versuche. Ich 
stellte fest, wie schnell in einer wässerigen (NH,).SO,-Lösung von be- 
stirmmter Konzentration eine Gerbstoffausfällung erfolgt. Wenn ich mit 
der Konzentration bis zu 1/6000 M. herunterging, so konnte ich nach 
48 Stunden immer noch eine geringe Gerbstoffausfällung feststellen. Bei 
diesen schwachen Konzentrationen blieben alle Zellen lebend, während 
bei 1/10—1/50 M. die Zellen schon nach 2 Stunden abgestorben waren. 

Wenn ich, wie OVERTON, meiner (NH,).SO,-Lösung einige Tropfen 
CaCO,-Lösung zusetzte, wurde dadurch der p,-Wert nach der alka- 
lischen Seite verschoben; es kam also zu einer Vermehrung der OH- 
Ionen. Dadurch mußte natürlich die Bildung von NH,OH- bzw. NH;- 
Molekülen begünstigt werden. Falls aber die NH,-Tension einer NH,- 
Salzlösung bestimmend für die Gerbstoffausfällung ist, so muß bei 
CaCO,-Zusatz die Ausfällung schneller erfolgen. Tabelle 1 hat das be- 
stätigt. 

Tabelle 1. Spirogyra X. 








(NH) 80, (NH 80,4 + CaCO. 
Konsentration erste Ausfällung beobachtet nach! erste Ausfällung er À 1 
1/10 M. 1'565” 1'14” 
1/20 ,, 4'59” 22 
1/30 „ 14'5" 8’—9’ 
1/40 ,, 20’ 9’—10’ 








In einer 1/7000 M. (NH,).SO,-Lésung konnte ich keine Gerbstoffaus- 
fallung mehr feststellen. Setzte ich nun aber einer solchen Lösung einige 
Tropfen CaCO,-Lösung zu, so ließ sich wieder eine schwache Ausfällung 
beobachten. 


ı Mittelwerte aus 10 Messungen. 
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Es war nun in einem Parallelversuch zu prüfen, ob die Gerbstoffaus- 
fällung wirklich durch NH, und nicht durch andere Faktoren bedingt 
ist. So könnte der Einwand gemacht werden, daß SO,-Ionen des Am- 
moniumsulfates eingedrungen waren und die Ausfällung bewirkt hatten. 
Ich brachte daher meine Spirogyra-Fäden in K,SO,-Lösungen von ver- 
schiedener Konzentration. Tabelle 2 gibt die Ergebnisse wieder. 


Tabelle 2. Spirogyra X. 











K,S0, Ausfällung 
1/10 M. Keine; nach 10’ alle Zellen tot 
1/20 ” ” .. 2h ” ” ” 
1 130 ” ” ” 2h ” ” ” 
1/50 „ » 2h etwa 50% Zellen tot 
1/100 ,, ” a ee ania 
1/1000 ,, = „ 155 alle Zellen lebend 


Aus dem Versuch ergibt sich, daß bei starker Konzentration des 
K:S0, die Zellen ziemlich schnell absterben, in 1/1000 M. nach 15 Stun- 
den aber alle Zellen noch leben. In keinem Falle war auch nur die ge- 
ringste Ausfällung von Gerbstoff zu beobachten. 

Weiterhin mußte noch mit der Möglichkeit gerechnet werden, daß die 
Gerbstoffausfällung durch das NH,-Ion bewirkt wurde. Um diese Frage 
beantworten zu können, machte ich folgende Versuche. Ich brachte 
meine Spirogyren in 1/50 M. (NH,).SO,-Lösungen; einmal gebrauchte 
ich als Lösungsmittel ein Kalziumphosphatpuffergemisch (1/500 M.), 
das andere Mal ein Natriumphosphatpuffergemisch (1/500 M.). Beide 
Lösungen hatten einen Wasserstoffexponenten von p, 6. Wäre nun das 
NH,-Ion für die Gerbstoffausfällung bestimmend gewesen, so müßte 
infolge der antagonistischen Wirkung des Ca-Ions in der Ca-Puffer- 
lösung ein schwächerer und langsamerer Gerbstoffausfall als in der 
Na-Pufferlösung erfolgen. Das war nun aber nicht der Fall. Die Aus- 
fällung in der Ca- und der Na-Pufferlösung wies keine Unterschiede auf. 

Nach diesen orientierenden Versuchen arbeitete ich mit Ammonium- 
sulfatlösungen von bestimmtem p,-Wert. Um die verschiedenen Azidi- 
tätsgrade zu erhalten, verfuhr ich folgendermaßen. Das NH,-Salz wurde 
in destilliertem Wasser gelöst, dem auf 995 Teile 5 Teile n/10 H,PO, zu- 
gesetzt waren. Durch tropfenweise Zugabe von n/10 NaOH konnte ich 
den p„-Wert variieren. 

Zunächst galt es festzustellen, wie schnell bei verschiedenen p,- 
Werten in einer 1/1000 M. (NH,).SO,-Lésung eine Gerbstoffausfällung 
erfolgt (siehe Tabelle 3). 

Es zeigt sich, daß bei p, 4,5 und 5,5 NH, nicht merklich in die Zellen 
eingedrungen sein konnte. Die Lésungen p, 6,8 und 8,5 bewirkten intensive 
Gerbstoffausfällung. Gleichzeitig war aber auch eine starke Schädigung 

Planta Bd. 12. 41 
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Tabelle 3. Spirogyra Y. 














Pu Zeit nach Ausfällung 

4,5 15h Keine Ausfällung 

5,5 154 ” ” 

6,8 15h Deutliche Ausfällung 

8,5 15n Dichte, braune Ausfällung, fast alle Zellen tot 


der Zellen zu beobachten. Diese muB eine Folge des eingedrungenen NH, 
gewesen sein. Warum wirkt aber Ammoniak als starkes Zellgift? Hier 
"stehen sich zwei Ansichten gegenüber. Nach Ansicht BoKoRNYs wirkt 
das NH, giftig auf das Plasmaeiweiß. „Das Plasmaeiweiß (aktives 
Albumin) besitzt eine besonders große Reaktionsfähigkeit gegen Am- 
moniak.‘“‘ Eine andere Erklärung ist, daß das eingedrungene NH, eine 
Reaktionsveränderung des Zellsaftes bewirkt und diese mit einer Schä- 
digung des Protoplasten verbunden ist. 

Wenn für die Gerbstoffausfällung die NH;-Tension der Außenlösung 
von ausschlaggebender Bedeutung ist, so müssen natürlich die NH,- 
Salze schwacher Säuren, die bekanntlich besonders stark hydrolytisch 
gespalten sind, sehr viel stärker fällend wirken als die Ammoniumsalze 
starker Säuren. Daß diese Überlegungen zu Recht bestehen, zeigen die 
Versuche, die mit (NH,).CO; angestellt worden sind (siehe Tabelle 4). 


Tabelle 4. Spirogyra Y. 

















(NH,)2CO; Pu Zeit nach Ausfällung 

1/100 M. 8,4 417,0 Fast alle Zellen tot, dichte Ausfällung 
1/1000 M. 8,1 41/,n 50% aller Zellen tot, dichte Ausfällung 
1/5000 M. 7,2 41/,h Zellen lebend, deutliche Ausfällung 


Auch hier nimmt natürlich mit steigender Salzkonzentration die 
Schädigung und der Grad der Ausfällung zu. Hierbei darf aber nicht 
übersehen werden, daß mit steigender (NH,):CO,-Konzentration auch 
der p,-Wert einen Anstieg erfährt und dadurch natürlich das Produkt 
NH, x OH besonders zunehmen muß. 

Von besonderer Bedeutung für die von uns gestellten Fragen ist aber 
die Beobachtung, daß eine 1/5000 M.-Lösung in der kurzen Zeit von 
41/, Stunden eine deutliche Gerbstoffausfällung bewirkt hat. 

Die bisherigen Versuche wurden mit Spirogyren angestellt, die vorher 
und auch während des Versuches dem Lichte ausgesetzt waren. Sie konn- 
ten also CO, assimilieren und Reservestoffe in den Zellen aufspeichern ; 
daher zeigte auch die Jodreaktion, daß sie reichlich Stärke enthielten. 
Wie verhalten sich aber nun Spirogyren, die vor Anstellung des Ver- 
suches im Dunkeln gehalten worden sind und daher auch keine Reserve- 
stoffe haben aufspeichern können, in NH,-Lüsungen ? Für den Ausfall eines 
solchen Versuches muß die potentielle Azidität des Zellsaftes von beson- 
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derer Bedeutung sein. Die Zellsaftpufferung wird durch organische 
Säuren und vielleicht auch durch lösliche Eiweißkörper und Halbamide. 
die beide amphoterer Natur sind, bewirkt. Werden nun Spirogyren im 
Dunkeln gehalten, so steht zu erwarten, daß ein Teil dieser Substanzen als 
Atmungsmaterial verbraucht wird, also dadurch die Pufferung vermin- 
dert wird. Dann aber müssen schon geringere Mengen eingedrungenen 
Ammoniaks zur Gerbstoffausfällung führen als bei normaler Pufferung. 

Die folgenden Versuche sollen diese Überlegungen auf ihre Richtig- 
keit prüfen. (NH,4)eSO, kam in der Konzentration 1/1000 M. zur An- 
wendung. Durch H,PO, + NaOH wurden Lösungen vom Py- Wert 
4,5—5,5—6,8—8,5 hergestellt. Fäden von Spirogyra Y wurden zu den Ver- 
suchen benutzt. Ein Teil von ihnen war vor Anstellung des Versuches 
3 Tage lang im Dunkeln gehalten worden, der andere Teil hatte während 
dieser Zeit CO, assimilieren können. Die Tabelle 5 gibt die Ergebnisse 
wieder. 

Tabelle 5. Spirogyra Y. 


























Pi Zeit nach Belichtet 3 Tage verdunkelt 
4,5 2h Keine Ausfällung Keine Ausfällung 
10h a per Spuren von Ausfällung 
36h Spuren von Ausfällung |Deutlich stärkere Ausfällung 
5,5 2h Keine Ausfällung Keine Ausfällung 
10h pes a Spuren von Ausfällung 
36h Spuren von Ausfällung Deutliche Ausfällung 
6,8 2h Keine Ausfällung Keine Ausfällung 
10h er a Leichte Ausfällung 
36h Deutliche Ausfällung Dichte Ausfällung, fast alle 
Zellen tot 
8,5 2n Deutliche Ausfällung, Zellen lebend, dichte Aus- 
Zellen lebend fällung 
36h Dichte, braune Ausfällung, | Dichte, braune Ausfällung, 
Zellen tot Zellen tot 


Die Tabellen zeigen, daß die Vorbehandlung für die Geschwindigkeit, 
mit der in die Zellen eingedrungenes Ammoniak die Gerbstoffe ausfällt, 
von großer Bedeutung ist. Zellen, die vorher längere Zeit verdunkelt ge- 
wesen sind, also ärmer an Reservestoffen sind, sind gegen (NH,).SO, hin- 
sichtlich der Gerbstoffausfällung empfindlicher als solche, die dem Lichte aus- 
gesetzt waren. Haben nun tatsächlich die Versuche unsere Überlegungen 
bestätigt? Mit einer gewissen Berechtigung könnte man den Einwand 
machen, daß die Dunkelheit die Permeabilität gefördert habe. Da aber 
die Versuche verhältnismäßig lange Zeit gedauert haben, so hätten, wenn 
hier nur graduelle Unterschiede hinsichtlich der Durchlässigkeit des 
Protoplasten vorgelegen hätten, bei der leichten Permeierfähigkeit des 

41* 
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NH, sich zwischen belichteten und unbelichteten Spirogyra-Fäden nicht 
so große Unterschiede zeigen dürfen. Man muß vielmehr annehmen, daß 
die potentielle Azidität in der Zelle und damit natürlich ihr Pufferungs- 
vermögen durch Unterbindung der Photosynthese infolge des Ver- 
brauches saurer Substanzen als Atmungsmaterials bei den verdunkelten 
Zellen eine Verminderung erfahren hat. Unter diesen Umständen muß 
natürlich eine geringere NH,-Menge schon imstande sein, einen p,-An- 
stieg hervorzurufen. Der Versuch scheint auch dafür zu sprechen, daß 
-die Gerbstoffausfällung nicht so sehr auf die Bildung einer NH ,-Gerbstoff- 
verbindung zurückzuführen ist, sondern eine direkte Folge des Alkalitäts- 
anstieges ist. 

Für die Richtigkeit dieser Annahme muß aber vorausgesetzt werden, 
daß die Verdunkelung nicht einen Anstieg des Gehaltes der Zellen an 
Gerbstoffen ausgelöst hat. 

Da bekanntlich die hydrolytische Spaltung von Salzen durch Tem- 
peraturerhöhung gefördert wird, muß auch eine (NH,).SO,-Lösung eine 
um go schnellere Gerbstoffausfällung hervorrufen, je höher die Tem- 
peratur dieser Lösung ist, vorausgesetzt, daß es die infolge hydrolytischer 
Spaltung freigemachten Ammoniakmoleküle sind, die schnell in die Zellen 
eindringen und dort die Fällung bewirken. Die folgenden Versuche wur- 
den unternommen, um zu prüfen, ob die durch die Temperaturerhöhung 
vergrößerte NH;-Tension in den Spirogyra-Zellen eine schnellere Gerb- 
stoffausfällung bedingt. Bei diesen Versuchen befanden sich die Glas- 
näpfchen in einem Thermostaten, der auf 35° C eingestellt war. 1 Stunde 
vor Beginn des Versuches wurden die Näpfchen bereits in den Thermo- 
staten gebracht, damit die Lösungen die erforderliche Temperatur an- 
nehmen. Die (NH,).SO,-Lösung war wieder 1/1000 M. stark. Sie kam 
bei den p,-Werten 4,5—5,5—6,8 und 8,5 zur Anwendung. Tabelle 6 
gibt die Versuchsergebnisse wieder. 

Je höher also die Temperatur, um so schneller erfolgen Gerbstoffaus- 
fällung und Zellschädigung. Bei p,-Werten unter 7 tritt ein deutlicher 
Unterschied allerdings erst nach 20 Stunden und mehr in Erscheinung. 
Bei einem p,-Wert von 8,5 aber ist schon nach | Stunde bei höherer 
Temperatur eine bedeutend stärkere Wirkung des NH, zu bemerken. 
Gegen diese Versuche kann aber der Einwand erhoben werden, daß die 
höhere Temperatur direkt eine Erhöhung der Permeabilität bewirkt 
habe, und daß dadurch allein die Unterschiede bedingt seien. Anderer- 
seits sprechen auch hier die langen Versuchszeiten dagegen, daß die 
Unterschiede in erster Linie durch eine verschieden große Permeabilität 
bedingt sind. Von größerer Bedeutung scheint aber folgender Einwand 
zu sein. Da die Versuchsgefäße sich im Dunkeln befunden haben, war ex 
diesen Fäden nicht möglich, ihr Atmungsmaterial zu ergänzen. Der Ver- 
lust an organischen C-Verbindungen muß natürlich bei 35° C größer ge- 
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Tabelle 6. Spirogyra Y. 




















Pu Zeit nach 19°C 35°C 
4,5 51,h Keine Ausfällung Spuren von Ausfällung 
20» ” ” alle Leichte Ausfällung 
308 ” ” Zellen „ a 
65" Leichte Ausfällung |jebend| Deutliche Ausfällung, 
alle Zellen tot 
5,5 51/,h Keine Ausfällung Leichte Ausfällung 
20" ” PR alle Deutliche Ausfällung 
48h Leichte Ausfällung Zellen Dichte Ausfällung. 
Last 90% Zellen tot 
65h ” “a Dichte Ausfällung, 
alle Zellen tot 
6,8 51/,h Vereinzelt Ausfällung Deutliche Ausfällung, 
Zellen lebend 
20h Deutliche Ausfällung Dichte Ausfällung, 
% Zellen tot 
30h En pa Dichte Ausfällung, 
alle Zellen tot 
48h Deutliche Ausfällung, Dichte Ausfällung, 
einige Zellen geschädigt alle Zellen tot 
8,5 jh Dichte Ausfällung, alle Zellen Dichte Ausfällung, 
tot alle Zellen tot 











wesen sein als bei Zimmertemperatur. Es muß daher bei diesen Ver- 
suchen mit der Möglichkeit gerechnet werden, daß die bei höherer Tem- 
peratur erfolgende stärkere Gerbstoffausfällung zum Teil die Folge eines 
geringeren Pufferungsvermögens gewesen ist. Jedoch spielen diese Um- 
stände bei dem letzten Versuch, wo schon nach 1 Stunde erhebliche Un- 
terschiede der Ausfällung vorhanden sind, keine Rolle. Es steht also fest, 
daß durch eine Temperaturerhöhung die Gerbstoffausfällung in den Spiro- 
gyrazellen, die sich in einer (NH,)sSO,-Lösung befinden, gesteigert wird, 
und daß dieses zum Teil die Folge davon sein muß, daß die hydrolytische 
Spaltung der NH,-Salze mit der Temperatur ansteigt. 


2. Farbumschlag in Zellen mit natürlichen Indikatoren. 

Die im zweiten Teil meiner Arbeit geschilderten Versuche wurden 
unternommen, um mit Hilfe von natürlichen Zellsaftindikatoren das Ein- 
dringen von Ammoniak und damit natürlich das Vorhandensein von 
NH,OH- bzw. NH;-Molekiilen in einer NH,-Salzlösung nachzuweisen. 

Zu den Versuchen benutzte ich Blütenblätter von Pelargonium 
zonale, Primula obconica, Impatiens sultani und die Epidermis der 
Blattunterseite von Rhoeo discolor. Dabei machte ich die Bliitenblatter 
zunächst mit Hilfe der Wasserstrahlpumpe möglichst luftfrei, damit 
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sie nachher in den Versuchslösungen sich besser benetzten. Die durch- 
schnittlich 3 mm langen und 2 mm breiten Objekte befanden sich 
während des Versuches in Glasnäpfehen. Beobachtet wurde durch eine 
Binokularlupe bei 30facher Vergrößerung. 

Wie der Farbumschlag zeigte, erfolgt das Eindringen von Ammoniak 
von der Schnittfläche her; daher trat die Verfärbung in den einzelnen 
Zellen um so später ein, je weiter sie vom Rande entfernt waren. Um ein 
Maß für die Geschwindigkeit des Eindringens von NH, zu erhalten, wurde 
lie Zeit bestimmt, die vergehen mußte, bis die fünfte Zellreihe (von der 
Schnittfläche) Farbumschlag zeigte. 


1. Pelargonium zonale. 


Bekanntlich hängt der Farbton eines jeden Indikators in erster Linie 
von dem p,,-Wert der Lösung ab, in der er sich befindet. Um den Farb- 
ton des Anthocyans von Pelargonium zonale bei verschiedenen p,,-Werten 
zu bestimmen, wurden die Blütenblätter ausgepreßt und dieser PreBsaft 
Pufferlösungen von bestimmter Azidität zugesetzt. Zur Herstellung 
dieser Lösungen wurde einer 1 /15n Phosphorsäure so viel NaOH zugesetzt. 
bis die gewünschte Reaktion erreicht war. Die von mir gefundenen Werte 
stimmen sehr gut mit den von Haas am gleichen Objekt gemachten Be- 
obachtungen überein. Der Farbton bei den verschiedenen p,„-Werten ist 
folgender: bei p, 3 und 4 orangegelb, bei p, 5 rot, bei p, 6 rotviolett. 
bei p, 7 violett, bei p,, 8 blau. 

Da der vollständige Umschlagspunkt des Anthocyans von Pelar- 
gonium bei einem p,,-Wert über 7 liegt, so muß von vornherein erwartet 
werden, daß nur solche (NH,),SO,-Lösungen einen vollständigen Farb- 
umschlag nach Blau bewirken können, deren Wasserstoffexponent eben- 
falls größer als 7 ist. In einer NH,-Salzlösung von stärkerer Azidität ist 
natürlich auch freies NH, vorhanden, das in die Zellen eindringt und hier 
einen Alkalitätsanstieg bewirkt. Der sich dann einstellende p,,-Wert 
kann aber nicht größer werden als der der Außenlösung, da natürlich die 
NH;-Tension innen niemals größer werden kann als außen. Wir werden 
daher in allen Fällen, in denen der Wasserstoffexponent der NH,-Salz- 
lösung in das Intervall 5—7 fällt, erwarten dürfen, daß der Zellsaftindi- 
kator einen rotvioletten bis blauvioletten Farbton annimmt. 

Bei meinen Versuchen verwandte ich wieder (NH,)sSO,-Lösungen 
von verschiedener Konzentration und verschiedenem p,-Wert. Als Lö- 
sungsmittel diente dasselbe Puffergemisch wie bei den Versuchen mit 
Spirogyra. Die Untersuchungen fanden bei Zimmertemperatur — 
18°C statt. Tabelle 7 gibt die Ergebnisse wieder, die in einer 1/10 M. 
(NH,)2SO,-Lésung erhalten wurden. 

Erst bei einem p,-Wert über 7 erfolgt ein Umschlag nach reinem Blau. 
Bemerkenswert ist aber, daß trotz der großen (NH,).SO,-Konzentration 











in Abhängigkeit von der Wasserstoffionenkonzentration. 613 


Tabelle 7. Pelargonium zonale. 








Pu Zeit 

8,5 17' 5 Zellreihen blau 

7,2 2h50' 5 ” ” 

5,8 6h 5 a rotviolett 

4,2 4h Ränder rotviolett, Mitte rot, später farblos. 








und trotz der großen Zahl der OH-Ionen, die in der Lösung vorhanden 
gewesen sein müssen, der Umschlag ziemlich langsam erfolgt. Sehr wahr- 
scheinlich wird dieses darauf zurückgeführt werden müssen, daß der Zell- 
saft bei Pelargonium sehr stark gepuffert ist, also schon eine erhebliche 
Menge von NH, in die Zellen eindringen muß, bis es zu einer Reaktions- 
verschiebung und damit auch zu einem Farbumschlag kommt. Bei 
Pa < 7 nimmt das Anthocyan nur eine rotviolette Farbe an. Bei p, 4,2 
ist nur an den äußersten Rändern des Objektes ein Umschlag nach Rot- 
violett erfolgt. Es muß hier zweifelhaft bleiben, ob sich nicht nachträg- 
lich noch die Folge des Schneidens ausgewirkt hat. Wenn in einer Lösung 
vom p, 8,5 der Farbumschlag nach Blau erfolgt war und das Objekt noch 
einige Zeit in der Lösung verblieb, so machten sich die schädlichen Wir- 
kungen des NH, bemerkbar, die zu einer Entfärbung der Anthocyan 
führenden Zellen führten. Es ist dieses natürlich ein sicheres Zeichen 
dafür, daß die Zellen am Absterben, wenn nicht schon sogar tot sind. 
Auch in einer Lösung vom p, 4,2 zeigt sich nach längerer Zeit eine starke 
Schädigung, doch muß diese ganz anderer Natur sein; denn die Zellen 
werden farblos, ohne vorher einen Farbumschlag gezeigt zu haben. Ich 
glaube, daß infolge der starken Azidität der NH,-Lösung die Zellen irre- 
versibel geschädigt und dadurch vollständig permeabel geworden sind. 
Die folgende Tabelle 8 gibt die Ergebnisse ähnlicher Versuche wieder, 


Tabelle 8. Pelargonium zonale. 























NH,)2 SO4- i 
Kundin Pu sa 
1/100 M. 8,4 50’ 5 Zellreihen blau 
7,9 3530’ 5 eg re 
6,5 24h Objekt rotviolett 
4,1 15h » farblos 
1 500 M. 8,6 41,,n 5 Zellreihen blau 
7,5 14h 5 ” ” 
6,4 24h Ecken des Objekts rotviolett 
4,1 15h Objekt farblos 
11000 M. 8,7 15h 5 Zellreihen rotviolett 
7,9 19h 5 ” ” 
6,7 24h Ecken des Objekis rotviolett 
4,1 15h Objekt farblos 
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die aber mit (NH,).SO,-Lösungen von schwächerer Konzentration ange- 
stellt worden sind. 

Aus unserer Tabelle geht eindeutig hervor, daß der Farbumschlag um so 
schneller erfolgt und um so deutlicher ist, je mehr der Gehalt der Lösung an 
OH-Ionen und an (NH,).SO, zunimmt. In 1/1000 M. (NH,),SO,-Lösung 
kommt es selbst bei p, 8,7 nicht mehr zu einem vollständigen Umschlag, 
und auch die rotviolette Farbe stellt sich erst nach 15—19 Stunden ein. 
Ich glaube, daß die starke Pufferung des Zellsaftes auch hierfür verant- 
wortlich gemacht werden muß. Auch bei diesen Untersuchungen treffen 
wir wieder bei dem p„-Wert 4,1 dietypischen Säureschäden. Diese Wasser- 
stoffionenkonzentration fällt nicht mehr in das p,,-Intervall, in dem die 
Zellen der Blütenblätter von Pelargonium zonale existieren können. 

Da nur Lösungen mit ziemlich hohem p,-Wert >7, also großer OH- 
Ionen-Konzentration, einen typischen Farbumschlag bewirken, wäre 
daran zu denken, daß nicht das eindringende Ammoniak den Alkalitäts- 
anstieg bewirkt, sondern daß es die aus der Außenlösung stammenden 
OH-Ionen sind. Um diese Annahme, die allerdings mit der Tatsache in 
Widerspruch steht, daß H- bzw. OH-Ionen nur dann in Zellen eindringen, 
wenn zuvor die Protoplasten stark geschädigt worden sind, auf ihre 
Richtigkeit zu prüfen, wurde den Phosphatlösungen an Stelle von 
(NH,)SO, 1/100 M. K,SO, zugesetzt. Tabelle9 gibt die Ergebnisse 
dieses Versuches wieder. 

Tabelle 9. Pelargonium zonale. 














Pu Zeit nach 
8,7 48h Objekt unverändert 
4,1 15h = farblos 


Trotz des hohen p,-Wertes ist kein Farbumschlag nach Blau oder 
auch nur nach Rotviolett eingetreten. Ich konnte nur beobachten, daß 
an der Schnittfläche des Objektes einige Zellen farblos wurden, also ab- 
starben. Bei p, 4,1 machten sich genau wie in Gegenwart von (NH,),:S04 
die Säureschäden bemerkbar. 

Ist auch der Farbumschlag des Anthocyans in den Zellen von Pelar- 
gonium zonale direkt abhängig von der NH;-Tension der NH,-Salzlösung, 
in der sich die Blütenblätter befinden, so muß natürlich bei gleicher NH,- 
Salzkonzentration der Umschlag nach Blau um so schneller erfolgen, je 
höher die Temperatur ist. Um diese Frage beantworten zu können, wurden 
Zellen von Pelargonium zonale teils bei Zimmertemperatur, teils bei 35° C 
denselben 1/10 M. (NH,).SO,-Lösungen ausgesetzt (siehe Tabelle 10). 

Die Tabelle zeigt deutlich, daß bei 35° C der Umschlag von Rot nach Blau 
viel schneller erfolgt als bei Zimmertemperatur. Daraus geht aber hervor, 
daß unsere Überlegungen zu Recht bestehen. 
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Tabelle 10. Pelargonium zonale. 




















Bei py Nach Bei 18°C Nach Bei 35°C 

8,5 17 5 Zellreihen blau 10’ 5 Zellreihen blau 

7,2 2h 50’ 5 = PA jh 5 ; 

5,8 6n 5 „ rotviolett 3h30' |5 Zellreihen rotviolett 

4,2 10" Rander rotviolett, 10h Rander rotviolett, 
später farblos später farblos 


Mit den rot gefärbten Zellen der Blütenblätter von Pelargonium 
zonale konnten also folgende Beobachtungen gemacht werden. In einer 
1/10—1/500 M. Ammoniumsulfatlösung von py > 7 erfolgt ein Farbum- 
schlag von Rot nach reinem Blau. Im py-Intervall 5—7 nimmt das Antho- 
cyan einen rotvioletten bis blauvioletten Farbton an. Dieser Farbumschlag 
ist nur die Folge von eingedrungenem Ammoniak und wird nicht hervor- 
gerufen durch die OH-Ionen der Außenlösung ; denn eine 1/100 M. K.SO,4- 
Lösung bewirkt bei py 8,7 keinen Alkalitätsanstieg des Zellsaftes. In 
(NH ,).SO,-Lösungen von py 4,2 und weniger erfolgt kein Farbumschlag, 
wohl aber tritt nach einigen Stunden eine Entfärbung der Zellen ein. Wie 
gezeigt werden konnte, ist dieses die direkte Folge der zu großen H-Ionen- 
konzentration dieser Lösungen. 


2. Primula obconica. 

Erheblich günstiger für den Nachweis des Permeierens von NH, 
waren die Blütenblätter von Primula obconica. Auch hier habe ich zu- 
nächst mit Hilfe von Preßsäften die Farbtöne bestimmt, die das 
Anthocyan dieser Zellen bei verschiedenen p,„-Werten hat. Meine Unter- 
suchungen decken sich vollständig mit den Angaben von Haas für das- 
selbe Objekt. Der Farbton bei den verschiedenen p,,-Werten ist folgen- 
der: Bei p, 2 rot, bei p, 3 blaßrot, bei p, 4 blaBrot, bei p, 5 rotviolett, 
bei p, 6 violett, bei p, 7 blau. 

Das charakteristische Umschlagsintervall liegt zwischen p, 4 und 7. 
Bei p, 7 ist der rein blaue Ton erreicht. Wenn ich also meine Objekte 
in (NH,).SO,-Lésungen von p, > 5 bringe, so muß ich einen Umschlag 
erhalten. Die Versuchsanordnung war dieselbe wie bei Pelargonium. Die 
zu den Versuchen benutzten Blütenblattstückchen hatten wieder eine 
Länge von rund 3 mm und eine Breite von rund 2 mm. 

Die bei verschiedenen p,-Werten benutzten (NH,),SO,-Lösungen 
hatten die Konzentration 1/10, 1/50, 1/100, 1/500 und 1/1000 M. 
Umstehende Tabelle 11 gibt die Ergebnisse wieder. 

Besonders auffällig ist, daß bei Primula obconica der Farbumschlag 
bedeutend schneller erfolgt als bei Pelargonium zonale. Der Zellsaft kann 
also nicht so stark gepuffert sein. Allerdings muß aber auch in Betracht 
gezogen werden, daß der Umschlag im ersten Falle schon bei einer er- 
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Tabelle 11. Primula obconica. 




















Konzentration | Pu zeit 

1/10 M. 8,5 4 5 Zellreihen blau 
7,2 20’ 5 ” »” 
5,8 2» 5 a rotviolett 
4,2 Qh Objekt wird farblos 

1/50 M. 8,2 4’ 5 Zellreihen blau 
7,0 25° 5 ” ” 
5,5 3h Objekt rotviolett 
4,0 3h > wird farblos 

1/100 M. 8,1 5 5 Zellreihen blau 
6,7 50’ 5 ” 
5,0 5h Objekt rotviolett 
3,6 51/,n „ farblos 

1/500 M. 8,8 330" 5 Zellreihen blau 
7,5 50’ 5 ” ” 
5,8 4h Objekt rotviolet 
3,6 6h = farblos 

1/1000 M. 9,2 4’ 5 Zellreihen blau 
7,0 2h 5 ” ” 
5,4 4h Objekt rotviolett 
3,6 6h <= farblos 











heblich niedrigeren OH-Ionenkonzentration erfolgt. Für eine sehr 
schwache Pufferung sprechen zunächst einmal der sehr schnelle Farb- 
umschlag, der in einer 1/1000 M. (NH,).SO,-Lösung bei p, 9,2 und 7,0 
erfolgt, sodann aber auch die weitere Beobachtung, daß auch bei p, 5 
bis 5,8 noch ein deutlicher Umschlag von Rot nach Rotviolett erfolgt. 
Obwohl schon nicht mehr sehr viel freies Ammoniak in diesen Lösungen 
vorhanden gewesen sein kann, ließ sich dennoch ein deutlicher Alkalitäts- 
anstieg feststellen. Bei p, 4,2 müssen sich schon Säureschäden bemerk- 
bar gemacht haben, da der rote Farbton aus den Zellen verschwindet, 
ohne einen vorherigen Farbumschlag gezeigt zu haben. 

Von A. MAYER wurde bekanntlich schon (1874) gezeigt, daß sich ein- 
gedrungenes NH, wieder aus den Zellen herauswaschen läßt. NH, dif- 
fundiert also aus der Zelle wieder heraus, falls die NH,-Konzentration 
außen geringer ist als innen. Wenn ich nun meine Objekte, deren Zellsaft 
unter dem Einfluß der (NH,),SO,-Lösungen einen rein blauen Farbton 
angenommen hatten, in Aqua dest. brachte, so erfolgte langsam ein Um- 
schlag von Blau nach Rot. Sehr viel schneller erfolgte der Umschlag, 
wenn dem destillierten Wasser Kohlensäure zugesetzt war, also ein Kör- 
per, der ebenso schnell wie Ammoniak in die Zellen eindringt. In einer 
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gesättigten CO,-Lösung war schon nach 2 Minuten der Umschlag von 
Blau nach Rot erfolgt. 


Weiterhin wurde auch bei Primula obconica der Einfluß der Tem- 
peratur auf das Eindringen von Ammoniak aus einer 1/500 M. (NH): 
SO,-Lösung untersucht. Tabelle 12 gibt diese Versuche wieder. 


Tabelle 12. Primula obconica. 




















Pu Zeit 18°C Zeit 35°C 

7,5 50’ 5 Zellreihen blau 30’ 5 Zellreihen blau 
5,8 4h Objekt rot-violett 13/,h Objekt rotviolett 
3,6 6h Pr farblos 21/,h 5 farblos 


Aus der Tabelle geht hervor, daß auch hier der Farbumschlag um so 
schneller erfolgt, je höher die Temperatur der Versuchslösung ist. 

Bei allen diesen Versuchen kann aber noch der Einwand erhoben wer- 
den, daß nicht allein eine Reaktionsveränderung einen Farbumschlag be- 
wirken kann. Man könnte annehmen, daß auch das SO,-Ion des Am- 
moniumsulfates diesen Umschlag hervorrufen könnte. Um diesen Ein- 
wand zu entkräftigen, wurden die Zellen von Primula obconica auch einer 


1 100 M. K,SO,-Lösung bei verschiedenen p,-Werten ausgesetzt (siehe 
Tabelle 13). 


Tabelle 13. Primula obconica. 








Pu Zeit Anthocyan in den Zellen 
9,1 2h Unverändert 

deh 2h 

5,1 2h 

3,7 2h ” 








Der Versuch zeigt, daß bei den hohen py-Werten keine Farbänderung 
eingetreten ist. Also spielen das SO,-Ion und auch die Alkalität der Lösung 
keine Rolle bei dem Farbumschlag. Kann nun aber nicht das NH, -Ion eine 
Veränderung des Farbtons hervorrufen? Um diese Frage entscheiden zu 
können, brachte ich wie bei meinen früheren Versuchen mit Spirogyra 
meine Objekte in 1/50 M. (NH,).SO,-Lösungen, denen teils 1/500 M. 
Kalziumphosphat, teils 1 /500 M. Natriumphosphat zugesetzt worden war. 
Beide Lösungen hatten den gleichen p,-Wert 6. Da bekanntlich das Ca- 
Ion sehr stark das Eindringen von Alkali- und NH,-Ionen in die lebende 
Zelle hemmt und dieses für das Na-Ion in sehr viel geringerem Maße gilt, 
so muß, wenn tatsächlich das Ammoniak als NH,-Ion in die Zelle eindringt 
und nicht als NH,OH- bzw. NH,-Molekül, in der Ca-führenden Lösung 
der Umschlag langsamer erfolgen als in Gegenwart der Na-Phosphate. 
Tatsächlich erfolgte aber der Umschlag in beiden Lösungen gleich schnell. 
Es spricht also auch dieser Versuch in ganz eindeutiger Weise dafür. daß 
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eine jede (NH,).SO,-Lösung einen bestimmten Gehalt an NH,-Molekülen 
hat, und daß diese es sind, die in die Zelle so schnell eindringen und dort 
einen Alkalitätsanstieg bewirken. 

Abschließend läßt sich über Primula obconica sagen, daß in 1/10 
bis 1/100 M. (NH,)»SO,- Lösungen bei py > 5 ein deutlicher Farbumschlag 
des Zellsaftes erfolgt. Von py 5—7 ‘ist der Umschlagston rotviolett, bei 
Pu > 7 rein blau. Schon sehr geringe Mengen von Ammoniak genügen, 
um einen Farbumschlag zu bewirken. Dieses läßt auf eine sehr schwache 
Pufferung des Zellsaftes schließen. Temperaturerhöhung der Versuchs- 
lösung beschleunigt den Farbumschlag. Ca-Ionen haben keinen Einfluß 
auf die Geschwindigkeit, mit der in einer (NH,)eSO,-Lösung ein Farbum- 
schlag erfolgt. Der ursprüngliche Farbton des Zellsaftes bleibt erhalten, auch 
wenn man die Zellen bei py 9,1 in eine 1/100 M. K,SO,-Lösung bringt. Bei 
Pu-Werten von 4,2 und weniger sterben die Zellen ab. Es ist dieses eine 
direkte Folge der zu großen H-Ionenkonzentration. 


3. Impatiens sultani. 

Den Farbton des Anthocyans von Impatiens sultani konnte ich bei den 
einzelnen p,-Werten nicht bestimmen, da man beim Auspressen der 
Blütenblätter eine zähe, schleimige Masse erhält. Ich konnte nur fest- 

Tabelle 14. Impatiens sultani. 





























Konsentration| Pu Zeit 

110M. 81 31/,' 5 Zellreihen blau 

7,0 15’ 5 ” ” 

5,9 35’ 5 = violett 

4,2 5h Rander violett, dann farblos 
1 50 M. 8,3 a}, 5 Zellreihen blau 

7,4 25’ 5 ” ” 

6,2 2h 5 ‘a violett 

4,0 41/,h Ränder violett, dann farblos 
1 100 M. 8,3 10’ 5 Zellreihen blau 

7,1 jh 5 Pr ” 

5,5 31/,n 5 dé violett 

3,9 41/,h Ränder violett, dann farblos 
1 500 M. 8,7 12’ 5 Zellreihen blau 

7,4 2h 5 » ” 

6,6 4/,n 5 is violett 

3,6 41/,h . Ränder violett, dann farblos 
1 1000 M. 8,9 14’ 5 Zellreihen blau 

7,0 5n Ränder leicht blau 

5,7 6n » Violett 

3,6 71/,h pr » » dann farblos 
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stellen, daß der Umschlagspunkt von Rot nach Blau zwischen p, 5 und 7 
erfolgt. In Ammoniumsulfatlösungen von einem p,-Wert > 5 mußte also 
eine Farbänderung erfolgen. Die Versuchsanordnung war dieselbe wie 
bei Pelargonium zonale und Primula obconica. Es kamen (NH,).SO,- 
Konzentrationen von 1/10—1/1000 M. zur Anwendung. Tabelle 14 gibt 
die Ergebnisse wieder. 

Bei Impatiens sultani erfolgt genau wie bei Primula obconica ein sehr 
schneller Farbumschlag, der Zellsaft muß also ebenfalls schwach ge- 
puffert sein. Vor allen Dingen zeigt dieses das Verhalten der Zellen in der 
1/1000 M.-Lösung. Bei Lösungen mit einem p,-Wert > 7 erfolgt nur ein 
Umschlag nach Rotviolett. Steigt der p,-Wert über 7, so ist der Farbton 
rein blau. Bei p,-Werten von 4,2 und weniger machen sich Säureschäden 
bemerkbar. Wenn bei diesen niedrigen p,-Werten die Ränder des 
Schnittes zunächst einen violetten Farbton annehmen, so ist das wohl 
weniger auf eindringendes NH,, als auf eine nachträgliche schädliche 
Schnittwirkung zurückzuführen. 

In den blau gefärbten Zellen ließ sich durch Übertragung der Schnitte 
in Aqu. dest. der rote Farbton zurückgewinnen, das NH, diffundierte 
also wieder aus den Zellen heraus. Der Vorgang ließ sich beschleunigen, 
wenn das Wasser vorher mit CO, gesättigt worden war. Die beiden folgen- 
den Tabellen zeigen uns den Einfluß der Temperatur auf die Einwirkung 
einer 1/100 M. (NH,).SO,-Lösung bei verschiedenen p,-Werten. Als Ver- 
suchstemperatur wurde 2° C, 18° C und 35° C gewählt (Tabelle 15). 


Tabelle 15. Impatiens sultani. 






































Pu Zeit 18°C Zeit 35°C 
8,3 10’ 5 Zellreihen blau 4’ 5 Zellreihen blau 
7,1 jh 5 ” ” 35’ 5 ” ” 
5,5 31/,h 5 6 violett 2h 5 = violett 
3,9 41/,n Ränder violett, dann 5h Objekt farblos 
farblos 
Tabelle 16. Impatiens sultani. 
Pu Zeit 2C Zeit 18°C 
8,1 25’ 5 Zellreihen blau 15’ 5 Zellreihen blau 
6,1 3h40' 5 ra violett 21/,n 5 = a 
3,9 41/,h Unverändert 41/,h Ränder violett, dann 
farblos 


Dieser Versuch zeigt uns auch wieder, daß der Farbumschlag um so 
schneller erfolgt, je höher die Temperatur ist. 

Da auch bei Impatiens sultani ein rein blauer Farbton erst in einer 
(NH,).SO,-Lésung vom p, > 7 auftrat, konnte auch hier vermutet wer- 
den, daß die Alkalität der Lösung für den Farbumschlag mitbestimmend 
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gewesen ist. Um diese Frage zu klären, setzte ich meinen Phosphatpuffer- 
lösungen von verschiedenem p,-Wert an Stelle von 1/100 M. (NH,).SO, 
1 100 K,SO, zu (siehe Tabelle 17). 


Tabelle 17. Impatiens sultani. 

















Pu Zeit Zeit 

9,1 2h Unverandert 20h Blaßrot, später farblos 

7,1 2h „ 20h ” ” ” 
‚Sl 2h a 20h Unverändert 

87 2h por 20h Ränder farblos 





In den K,SO,-Lösungen erfolgte auch bei hohem p,,-Wert kein Farb- 
umschlag. Nach 20 Stunden beginnen bei hohem und niedrigem p,,- Wert 
die Zellen abzusterben. Sie werden daher farblos. Es muß dieses eine 
Folge der starken K,SO,-Konzentration gewesen sein. 

Zusammenfassend läßt sich über Impatiens sultani sagen, daß bei 
Pa 3—7 in einer 1/10—1/1000 M. (NH,).SO,-Lösung sehr schnell ein 
Farbumschlag von Rot nach Rotviolett erfolgt. Bei p„-Werten >7 ist der 
Farbumschlag rein blau. Mit steigender Temperatur erfährt die Farbum- 
schlagszeit eine Beschleunigung. 


4. Rhoeo discolor. 

Als letztes Objekt mit natürlichem Indikator diente mir Rhoeo dis- 
color. Der Preßsaft aus der Epidermis der Blattunterseite zeigt bei den 
verschiedenen p,-Werten folgenden Farbton: bei p,, 3 gelbrosa, bei p, 5 
und 6 violett, also gleich dem natürlichen Farbton in den Zellen, bei 
Pa 7 und 8 blau. Die Schnitte entnahm ich der Mittelrippe der Blatt- 
unterseite. 

(NH,).SO, kam in den Konzentrationen 1 /10—1 /1000 M. zur Anwen- 
dung. Die folgende Tabelle 18 gibt die Versuchsergebnisse wieder. 

Bei Rhoeo discolor sind die Erscheinungen fast dieselben wie bei 
Primula obconica und Impatiens sultani, der Farbumschlag tritt sehr 
schnell ein. Bei p, > 7 erfolgt ein Umschlag nach reinem Blau, fällt der 
Pu-Wert aber unter 7, so erfolgt überhaupt kein Farbumschlag. Be- 
merkenswert ist, daß bei einem p,-Wert von 3,6 keine Säureschäden 
auftreten. Die Rhoeo-Zellen müssen also sehr viel stärkeren Aziditäts- 
graden angepaßt sein als die Zellen der vorhergehenden Objekte. 

Da bei Rhoeo discolor ein Farbumschlag nur bei p,-Werten über 7 
eintritt, liegt es hier besonders nahe zu vermuten, daß es die OH-Ionen 
der Außenlösung sind, die den Farbumschlag bewirkt haben. Daß diese 
Annahme aber nicht zutrifft, konnte ich wie in meinen früheren Ver- 
suchen beweisen, wenn ich die Schnitte in K,SO,-Lösungen brachte. 
deren p,-Wert 6,7—8,2 betrug. Nach 96 Stunden zeigte der Farbton 
auch nicht die geringste Veränderung. 
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Tabelle 18. Rhoeo discolor. 























(NH, SO,- 
Beusesteation Pu Zeit 

1/10M. 8,0 2 3 Zellreihen blau 
7,0 8 3 ” ” 
4,1 24h Unverändert 

1/50M. 82 3’ 3 Zellreihen blau 
7,1 10’ 3 ” „ 
4,0 24h Unverandert 

1/100 M. 8,4 er 3 Zellreihen blau 
yo 15’ 3 Pr „ 
3,9 24h Unverändert 

1/500 M. 9,1 2 3 Zellreihen blau 
7,5 12’ 3 ss PR 
3,6 48h Unverändert 

1/1000 M. 9,2 150" 3 Zellreihen blau 
7,6 15’ 3 ” ” 
3,5 48h Unverandert 








3. Nachweis des Eindringens von NH, aus einer (NH,),SO,-Lösung 

in Zellen mit künstlich gefärbtem Zellsaft. 

Es muß natürlich auch möglich sein, das Eindringen einer basischen 
Substanz in solche Zellen festzustellen, die keinen natürlichen Indikator 
besitzen, wenn es uns gelingt, künstliche Farbstoffe in dieselben einzu- 
führen, die einmal die Eigenschaft eines Indikators haben, sodann aber 
auch im Zellsaft gespeichert werden, ohne die Zelle stark zu schädigen 
oder sogar zum Absterben zu bringen. 

Ein Farbstoff, der sehr gut in die lebende Zelle eindringt und von ihr 
gespeichert wird, ist das Neutralrot. Auch wird von diesem Farbstoff an- 
gegeben, daß er in größeren Mengen von der Zelle ohne Schaden aufge- 


nommen wird. 

BETHE (1909) brachte diesen Indikator in eine Meduse. Er konnte nach- 
weisen, daß, solange das Tier lebendig ist, H- und OH-Ionen (HCl und NaOH) 
nicht wahrnehmbar eindringen, denn das in den Zellen der Meduse gespeicherte 
Neutralrot veränderte seinen Farbton nicht. WARBURG (1910) färbte Seeigeleier 
mit Neutralrot und konnte mit Hilfe des Indikators nachweisen, daß schwache 
Basen in die Eier relativ leicht eindringen, was daraus ersichtlich wurde, daß das 
gespeicherte Neutralrot seine Farbe veränderte und von Rot nach Gelb umschlug. 

Mit Hilfe von Indikatoren ist besonders von Küster die Reaktion des Zell- 
saftes lebender Zellen bestimmt worden. Er färbte die Zellen, indem er Sproßstücke 
in die Farblösungen brachte und mit dem Transpirationsstrom den Farbstoff auf- 
saugen ließ. In anderen Fällen verfuhr er so, daß er Zwiebeln Stichwunden bei- 
brachte und sie dann in die Farblösung legte. Bei dieser Methode muß, wie ich 
selbst feststellen konnte, besonders darauf geachtet werden, daß die Zellen auch 
wirklich noch am Leben sind, falls man eine deutliche Farbstoffspeicherung er- 
halten hat. Wenn ich nämlich Zwiebeln in Bromthymolblau legte, so dauerte es 
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meistens sehr lange, bis ich gut gefärbte Zellen fand. Bei diesen war es dann aber 
immer unmöglich festzustellen, ob sie noch lebten. Wirklich einwandfreie Vital- 
färbungen machte ich hingegen mit der Methode von Küster bei Petunia hybrida 
mit Phenolrot. 

In den letzten Jahren hat vor allem J. SMALL Zellen mit Indikatoren 
gefärbt, um ihren Aziditätsgrad zu bestimmen. Er legte Schnitte aus 
verschiedenen Geweben 24 Stunden lang in Indikatorlösungen von be- 
stimmter Zusammensetzung und bestimmte dann an Hand des Farbtones, 
den sie in den Indikatorlösungen angenommen hatten, den p,,-Wert. 

Ich muß aber bezweifeln, daß mit dieser Methode einwandfreie Er- 
gebnisse erhalten werden können. Die Objekte werden nämlich teil- 
weise in 60%ige alkoholische Indikatorlösungen gebracht. Es ist selbst- 
verständlich unmöglich, daß derartige Alkoholkonzentrationen nicht zu 
einem Absterben der Zellen führen. Wenn ich z. B. rote Blütenblätter 
von Pelargonium zonale, Primula obconica und Impatiens sultani in 20% 
oder sogar 60% Alkohol überführte, so verschwand der rote Farbton 
schon nach 30 Minuten bzw. 10 Minuten. Die Objekte wurden vollkom- 
ment weiß, die Zellen waren also abgetötet. Weiterhin zeigt dieser Ver- 
such aber auch, daß beim Absterben die Bestandteile des Zellsaftes und 
der Protoplasten miteinander in enge Berührung kommen und weiterhin, 
daß ein Teil der Substanzen, die deren Reaktion bedingen, ins Außen- 
medium diffundiert sein müssen. Es ist also auch nicht angängig, etwa 
die Annahme zu machen, daß die getöteten Zellen hinsichtlich ihrer 
Wasserstoffionenkonzentration uns noch den Zustand wiedergeben, den 
sie bei Lebzeiten besessen haben. Ferner versuchte ich auch nach der 
Smazischen Methode Gewebe von Tradescantia virginica zu färben. 
Epidermishäutchen wurden in Bromkresolpurpur (0,04%ige Lösung 
in 20%igem Alkohol) und Phenolrot (0,02% ige Lösung in 60%igem Alko- 
hol) gelegt. Ich konnte allerdings dann schon nach 3 Stunden feststellen, 
daß die Zellen in Bromkresolpurpurlösung sich gelb gefärbt hatten, sah 
aber auch einwandfrei, daß die Zellen nicht mehr lebten. Bei Zellen, die 
in Phenolrotlösung gelegen hatten, wurde überhaupt keine Farbstoff- 
speicherung festgestellt. Um weiter die SmaLLzsche Methode auf ihre 
Brauchbarkeit zu prüfen, wurden noch folgende vergleichende Versuche 
angestellt. Epidermisstückchen von Tradescantia virginica kamen zum 
Teil in die von SMALL angegebene Bromthymolblaulösung (20% Alkohol 
und 0,04% Indikator), bei anderen Stückchen wurde der Indikator mit 
Hilfe des Mikromanipulators in die Zellen injiziert. Der Zellsaft dieser 
letzteren nahm einen rein gelben Farbton an, während er in dem ersten 
Falle deutlich grüngelb gefärbt war: Durch den Aufenthalt in der Farb- 
lösung muß also der Zellsaft einen Alkalitätsanstieg erfahren haben!. 


ı In seinem neuen Werk „Hydrogen-Ion Concentration in Plant cells and 
Tissues“ (Berlin 1929) macht Smarı auf die Fehlerquellen aufmerksam, die bei 
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Vollständig unbrauchbar scheinen mir aber die Vitalfärbungen zu 
sein, die in den letzten Jahren von mehreren Forschern mit verschiedenen 
Nitrophenolen angestellt worden sind. Es ist ganz unmöglich, daß diese 
Farbstoffe, die bekanntlich sehr wirksame Zellgifte sind und direkt zum 
Fixieren von Protoplasten benutzt werden können, ohne Schäden von 
lebenden Zellen gespeichert werden. 

Bei den beschriebenen Färbemethoden werden ganze Objekte oder 
Zellkomplexe gefärbt. Wenn man aber eine einzelne Zelle färben will, so 
ist man gezwungen, komplizierte mikrurgische Methoden anzuwenden. 

Mit Hilfe des Mikromanipulators von PETERFI färbte SCHMIDTMANN 
(1924) tierische Zellen. Sie verfuhr so, daß sie an die Spitze einer Mikro- 
nadel mit Gelatine ein Indikatorkriställchen klebte und dann dieses vor- 
sichtig in die Zelle eindrückte. In der Zelle löste sich das Kriställchen auf, 
und aus dem entstehenden Farbton konnte auf den p,-Wert der Zelle ge- 
schlossen werden. Nach derselben Methode arbeitete Oaawa (1929). Er 
benutzte als Untersuchungsobjekt Amöben. 

Diese Methode ergibt zwar auch keine absoluten Werte, da alle Indi- 
katoren für sie charakteristische Salz- und Eiweißfehler haben, und wir 
nichts über den Gehalt des Zellsaftes an Salzen, Amiden, Eiweißkör- 
pern usw. wissen. Aus diesem Grunde ist es natürlich nicht möglich, die 
Korrektur anzubringen, die erforderlich ist, wenn wir die tatsächlichen 
r.-Werte feststellen wollen. Für meine Zwecke ist aber die Methode 
von SCHMIDTMANN sehr brauchbar, da ich nicht den genauen p,„-Wert 
des Zellsaftes bestimmen wollte, sondern einen etwaigen Farbumschlag 
benutzen wollte, um das Eindringen basischer Substanzen nachzuweisen. 

Bei den Untersuchungen von SCHMIDTMANN und Ocawa ist zu be- 
achten, daß es sich hier um tierische Objekte handelte, deren Zellen keine 
Membran haben. Bei Pflanzenzellen ist es wegen der Zellwände unmög- 
lich, mit Hilfe von Glasnadeln kleine Farbstoffteilchen in die Zellen ein- 
zuführen. Die zähen Membranen stellen dem Verfahren unüberwind- 
liche Schwierigkeiten entgegen. Es ist schon sehr schwer, die Zellmem- 
branen nur mit einer feinen Nadel zu durchbohren, ganz unmöglich war 
es für mich aber, das mit Gelatine aufgeklebte Farbstoffteilchen durch 
die Zellwand hindurch in die Zellen zu bringen. Dieses löste sich sofort ab, 
wenn die Nadel etwas stärker auf die Zellwand drückte. 

Diese Schwierigkeit hatte schon 1928 SEIFRız zur Ausarbeitung eines 
besonderen Verfahrens geführt. Zu seinen Versuchen benutzte er Allium 
Cepa-Zellen. Er hob von einer Zwiebelschuppe die oberen Zellenlagen ab 


seiner Methode berücksichtigt werden müssen. Hinsichtlich der Giftwirkung der 
von ihm benutzten alkoholischen Indikatorlösungen heißt es: „The use of indica- 
tors containing more than 10% alcohol in the earlier observations may have 
resulted in a mixing of saps and a consequent loss of observed differentation 
within a given section. This is avoided by the improved technique.“ 


Planta Bd. 12. 42 
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und plasmolysierte sie sehr stark in 0,8n KCl. Dann machte er einen 
Querschnitt durch das Objekt. Auf diese Weise wurden von einzelnen 
Zellen nur eine Querwand entfernt, ohne daß die stark plasmolysierten 
Protoplasten angeschnitten wurden. Sie blieben dann in den Zellen, denen 
eine Wand fehlte, liegen. Berührt man nun den nackten Protoplasten mit 
einer Nadel und zieht diese dann zurück, so bleibt das Protoplasma an 
der Nadel kleben und man kann es zu einem Faden ausziehen, der schließ- 
lich reißt. Diese Methode ist sehr einfach, man muß allerdings die Zellen 
dabei zerstückeln. 

“ Für mich galt es aber ins Innere unbeschädigter Zellen zu gelangen. 
Zunächst stellte es sich heraus, daß Objekte mit nur einer Zellenlage wie 
Epidermishäutchen am geeignetsten waren. Sodann galt es Zellen zu 
finden, die möglichst zarte Zellwände besitzen. 

Ferner durften die Zellen nicht zu klein und vor allem nicht zu stark 
abgeplattet sein, sie müssen auf dem Querschnitt gesehen möglichst rund 
oder quadratisch sein. Wenn man nämlich stark abgeplattete Zellen hat 
und versucht, die eine Wand mit dem Mikroinstrument zu durchbohren, 
so drückt man die Zellen nur zusammen, d.h. untere und obere Zellwand 
legen sich aufeinander. Bei einer weitlumigen Zelle ist das aber nicht 
möglich. Daher sind die langen abgeplatteten Zellen der Epidermis von 
Allium Cepa für mikrurgische Anstichversuche wenig geeignet. Auch die 
großen weitlumigen Zellen in der oberen Epidermis von Rhoeo discolor 
konnten wegen ihrer harten Zellwände nicht benutzt werden; denn alle 
Nadeln, auch die feinsten, deren Spitze von oben im Mikroskop gesehen 
einen Durchmesser von nur 24 hatten, waren nicht imstande, bis ins Zell- 
innere vorzustoßen. Sie zerbrachen alle an der Membran. Nachdem die 
verschiedensten pflanzlichen Objekte durchprobiert waren, fand ich end- 
lich in den Epidermiszellen von Iris ochroleuca und Tradescantia vir- 
ginica geeignete Objekte. Für die Untersuchungen wurde die Epidermis 
abgezogen und in hängende Tropfen gebracht. Nach einiger Übung ge- 
lang es, die Zellmembranen mit feinen Kapillaren zu durchbohren. Mit 
Hilfe derselben brachte ich dann den Indikator ins Zellinnere. Die Öff- 
nung der Kapillare hatte in meinen Versuchen meistens einen Durch- 
messer von 6—7 u. Das Ende der Kapillare wurde in einer Länge von 
2--3 mm im rechten Winkel abgebogen. Beim Anstechen ist besonders 
darauf zu achten, daß die Öffnung der Kapillare nach oben zeigt, da 
sonst die Objekte fortrutschen. Ferner muß beim Anstechen unter allen 
Umständen vermieden werden, daß der Protoplast eingerissen wird. Er 
darf vielmehr nur angestochen werden, denn sonst kann unter Umstän- 
den die Außenlösung aus dem hängenden Tropfen ohne weiteres ins Zell- 
innere gelangen. 

Als Indikatoren benutste ich Bromthymolblau 0,4%, und zwar das 
Natriumsalz (100 cem Aqu. dest., 0,4 g Bromthymolblau, 14 cem n/20 
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NaOH) und Phenolrot 0,1%, ebenfalls das Natriumsalz (100 cem Aqu. 
dest., 0,1 g Phenolrot, 6,3 ccm n/20 NaOH). Durch eine elektrisch ge- 
heizte Feinpipette trieb ich die Indikatorlösung in die Zelle. 

Bei meinen Versuchen verfuhr ich zunächst so, daß ich mehrere Zellen 
färbte und dann das Objekt in eine (NH,),SO,-Lösung von bestimmter 
Konzentration und bestimmtem p,-Wert brachte. Aus einem eintreten- 
den Farbumschlag konnte ich dann schließen, ob NH; eingedrungen war. 
Diese Methode hatte aber große Mängel. Es zeigte sich nämlich, daß die 
auf mikrurgischem Wege gefärbten Zellen in den Versuchslösungen sehr 
schnell ihren Farbstoff abgaben. Schon nach 2 Stunden waren die Zellen 
in den meisten Fällen farblos. 

Daher verfuhr ich später so, daß ich die Epidermishäutchen zunächst 
in die NH,-Salzlösungen und dann erst in den hängenden Tropfen brachte 
und die Zellen anstach und färbte. Gleichzeitig wurden aber auch Zellen, 
die vorher nicht in einer NH,-Salzlösung gelegen hatten, angestochen. 
Farbunterschiede zwischen den vorbehandelten und nicht vorbehandelten 
Zellen gestatteten es dann zu entscheiden, ob eine Reaktionsveränderung 
durch eingedrungenes Ammoniak erfolgt war oder nicht. 

Bevor meine Objekte aus der Versuchslösung in den hängenden 
Tropfen, der aus Aqu. dest. bestand, kamen, wurden sie zuvor gründlich 
mit Aqua dest. abgespült. Dabei konnte allerdings ein Teil des NH, wie- 
der aus den Zellen herausdiffundieren, jedoch war, wie die Versuche 
zeigten, beim Anstechen noch soviel Ammoniak in der Zelle, daß ein 
deutlicher Farbumschlag beobachtet werden konnte. 


Injektion von Bromthymolblau. 

Für die ersten Versuche diente Bromthymolblau als Indikator. Zu- 
nächst kamen Epidermisstückchen von Tradescantia virginica für 10 Mi- 
nuten in 1/10 M. (NH,),SO,-Lösungen, und zwar bei p, 4,5 und 8,3. 
Zellen, die in der stark sauren Lösung gewesen waren, färbten sich ebenso 
gelb wie nicht vorbehandelte. Bei den Objekten aber, die in der alkalisch 
reagierenden Ammoniumsulfatlösung gelegen hatten, färbte sich der Zell- 
saft blau. Es muß also ein Alkalitätsanstieg von p, 6,3 bis auf p, > 7,2 
erfolgt sein; d. h. NH, muß in die Zellen eingedrungen sein. Bei allen 
Versuchen mit Bromthymolblau konnte ich außer der Zellsaftfärbung 
auch eine intensive Kernfärbung beobachten, und zwar war der Farbton 
gelb. Er ließ sich noch nach 24 Stunden gut feststellen, während in dem 
hängenden Tropfen die Farbe im Zellsaft schon nach 2 Stunden nicht 
mehr zu erkennen war. Die intensive Kernfärbung läßt vermuten, daß 
die Zellen, die diese Erscheinungen zeigen, getötet oder zum mindesten 
stark geschädigt sind. Diese Schädigung kann entweder durch den 
Farbstoff selbst hervorgerufen oder eine Folge des Anstechens gewesen 
sein. Träfe das erstere zu, so müßten wir folgern, daß Bromthy- 
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molblau doch kein Vitalfarbstof ist, der ohne Schädigung von den Zellen 
im Zellsaft gespeichert wird, und daß die Literaturangaben, die Brom- 
thymolblau als einen unschädlichen Indikator hinstellen, nicht den Tat- 
sachen entsprechen. Um dieser Frage näher zu kommen, stach ich 
Zellen von Tradescantia virginica und Iris ochroleuca statt mit einer 
Kapillare nur mit einer sehr feinen Hartglasnadel an. Die Nadelspitze 
erschien bei starker Vergrößerung als ein Kreis von 3 u Durchmesser. 
Dann versuchte ich die angestochenen Zellen in 0,4 M. CaCl,-Lösung zu 
plasmolysieren. Hierbei ergab sich die überraschende Tatsache, daß sich 
90% aller angestochenen Tradescantia-Zellen nicht mehr plasmolysieren 
ließen. Die Art des Stiches ist also von außerordentlicher Bedeutung dafür, 
ob das Anstechen zu einem Absterben der Zellen führt oder nicht. Sehr 
viel widerstandsfähiger als die T'radescantia-Zellen erwiesen sich die Zellen 
von Iris ochroleuca. Nur wenige der angestochenen Zellen ließen sich in 
einer 0,4 M. CaCl,-Lösung nicht mehr plasmolysieren. Bei einigen der 
angestochenen Zellen sah ich, daß der Protoplast sich zerteilte und nur 
kleine Teile desselben plasmolysiert wurden. Diese kleinen Protoplasten- 
kügelchen waren mit einer deutlich sichtbaren Protoplasmahaut um- 
geben. Wenn ich nun Wasser zusetzte und Deplasmolyse herbeiführte, 
so dehnten sich diese Protoplastenkügelchen bedeutend aus. War aber 
eine gewisse Größe vorhanden, so platzten die Kugeln. Es war also allem 
Anscheine nach nicht mehr genug Plasma vorhanden, um bei weiterer 
Wasseraufnahme eine vollständige Plasmahaut um die Kugel zu bilden. 

Aus den Versuchen geht hervor, daß das Absterben der Zellen sicher 
in vielen Fällen direkt durch die Stichverletzung herbeigeführt worden ist. 
Die Färbung der Zellkerne spricht aber auch sehr dafür, daß Bromthymol- 
blau ein giftiger Indikator ist; denn es wurden von mir niemals mit Brom- 
thymolblau gefärbte Zellen gefunden, die sich noch plasmolysieren ließen. 

Bei meinen Versuchen kommt es aber nun nicht darauf an, daß die 
Zellen nach dem Anstechen noch leben, sondern daß sie im Moment des 
Anstechens noch am Leben sind, was ja zweifellos der Fall ist. Es war 
ferner noch zu untersuchen, wie der Zellsaft gefärbt wird, wenn die Zellen 
bei hohem p,-Wert in einer K,SO,-Lösung von gleicher Konzentration 
gelegen haben. Zur Anwendung kam eine 1/10 M. K,SO,-Lösung vom 
Pu-Wert 7,8. Die Tradescantia-Zellen blieben 30 Minuten lang in der Lö- 
sung, bevor sie angestochen wurden. Der Zellsaft nahm dann eine rein 
gelbe Farbe an. Es ist also trotz des alkalischen p,-Wertes der Außen- 
lösung der Zellsaft sauer geblieben. Es können keine OH-Ionen in nen- 
nenswertem Maße in die Zellen eingedrungen sein. 

Mit Hilfe von Tradescantia-Zellen wurden auch noch schwächere 
(NH,)2SO,-Lésungen auf ihren Gehalt an Ammoniak untersucht. Die 
Konzentration des NH,-Salzes betrug 1/50—1/1000 M. Die Tabelle 19 
gibt die Versuchsergebnisse wieder. 
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Tabelle 19. 
En Py ps ey Farbton nach der Injektion 
1/50 M. 4,3 15’ Gelb = px 6,2 und tiefer 
6,7 15’ Grünlichgelb 
7,9 15’ Blau = px 7,6 u. höher 
1/100M. 4,2 15’ Gelb = px 6,2 u. tiefer 
7,7 15’ Blau = pg 7,6 u. höher 
1/500 M. 4,1 > Gelb = pa 6,2 u. tiefer 
7,9 25’ Blau = pg 7,6 u. höher 
1/1000 M. 3,7 30' Gelb = px 6,2 u. tiefer 
8,3 30' Blau = py 7,6 u. höher 





Unsere Untersuchungen zeigen deutlich, daß (NH,):S0, auch noch in 
sehr schwachen Lösungen bei py 7,7—8,3 in nennenswertem Maße hydro- 
lytisch gespalten ist, und daß das abgespaltene Ammoniak imstande ist, 
schon in relativ kurzer Zeit einen sehr starken Alkalitätsanstieg in den 
Epidermiszellen von Tradescantia zu bewirken. 


Injektion von Phenolrot. 

Ganz entsprechende Versuche wie mit Bromthymolblau machte ich 
auch mit Phenolrot als Indikator. Besonders bemerkenswert ist es, daß 
durch diesen Indikator die Zellkerne niemals gefärbt werden. Da ich auch 
Zellen mit gefärbtem Zellsaft fand, die sich noch plasmolysieren ließen, 
so dürfen wir wohl schließen, daß Phenolrot ein relativ harmloser Vital- 
farbstoff ist, eine Ansicht, die auch von KÜSTER vertreten wird. 

Die folgende Tabelle 20 zeigt nun das Eindringen von Ammoniak aus 




















Tabelle 20. 

der 2 Pu ne Farbton nach der Injektion 

1/10M. 4,1 10’ Gelb = py 6,7 u. tiefer 
7,8 10’ Karmesinrot = py 7,8 u. höher 

1/50 M. 4,2 10’ Gelb = px 6,7 u. tiefer 
7,8 10’ Karmesinrot = py 7,8 u. tiefer 

— Nicht behan- Gelb = py 6,7 u. tiefer 

delte Zellen 

1/100 M. 4,1 20’ Gelb = px 6,7 u. tiefer 
8,1 20’ Karmesinrot = py 7,8 u. höher 

1/500 M. 4,1 25’ Gelb = px 6,7 u. tiefer 
7,9 25 Karmesinrot = py 7,8 u. höher 

1/1000 M. 3,7 30’ Gelb = px 6,7 u. tiefer 
8,1 30’ Karmesinrot = pg 7,8 u. höher 
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einer (NH,),SO,-Lösung in T'radescantia-Zellen, wenn Phenolrot als Indi- 
kator benutzt wird. 

Wir sehen also, daß die Beobachtung über die hydrolytische Spaltung 
der NH,-Salze, die von uns bei Benutzung von Bromthymolblau als Zell- 
saftindikator gemacht worden ist, in vollständigem Maße bestätigt wird, 
wenn wir Phenolrot als Indikator benutzen. 

Folgende Beobachtung dürfte noch von einem gewissen Interesse 
sein. Bei der Injektion befanden sich die Objekte in einem hängenden 
Aqua dest. Tropfen. War nun tatsächlich aus der (NH,),SO,-Lösung 
Ammoniak in die Zelle permeiert, so mußte natürlich ein Teil davon nach 
Überführung des Objektes in den hängenden Tropfen in das Wasser zu- 
rückpermeieren. Tatsächlich ließ sich dieses auch feststellen. Die zu- 
nächst intensiv rotgefärbten Zellen schlugen langsam über Rosa nach 
Gelb um. Der Alkalitätsanstieg war also zum Teil wieder rückgängig ge- 
macht worden. 


. Verhalten von Pflanzenzellen in N atriumkarbonatlösungen. 


Wie meine vorhergehenden Versuche gezeigt haben, besteht die An- 
sicht von OVERTON, Harvey, WARBURG und anderen zu Recht, daß 
schwache, kaum dissoziierte Basen leicht in die Zellen eindringen, ohne 
sie abzutöten, während bei H- und OH-Ionen dasselbe nur nach einer 
schweren, irreversiblen Schädigung des Protoplasten der Fall ist. Nor- 
male Zellen erweisen sich den H- und OH-Ionen gegenüber als voll- 
ständig undurchlässig. 

Gegen diese Annahme scheinen aber neuere Beobachtungen von 
Küster zu sprechen, nach denen auch OH-Ionen in ungeschädigte Pflan- 
zenzellen eindringen können. Küster (1927) schreibt: 

„Die mit Phenolrot gut gefärbten Gewebe (Allium cepa) eignen sich vortreff- 
lich zur Beobachtung des Farbumschlages, den der Indikator nach Zusatz von 
Alkali von Gelb nach Rot erfährt. Überträgt man die Schnitte gefärbter Zwiebeln 
in kräftig-plasmolysierende Sodalösung, so erfolgt nach einigen Minuten in man- 
chen Zellen bereits der Umschlag, andere lassen mit einem solchen länger auf sich 
warten. — Daß der Farbumschlag an lebenden Zellen vor sich geht, kann bei 
Untersuchung der plasmolysierten Gewebe nicht fraglich sein.“ 

Ähnliches berichtet ALBACH (1928), ein Schüler Küsters. 

Nach Küster soll es also möglich sein, daß die OH-Ionen einer Soda- 
lösung den sauer reagierenden Zellsaft lebender Zwiebelzellen alkalisch 
machen. Da dieses schon zum Teil nach wenigen Minuten erfolgt, so muß 
daraus gefolgert werden, daß lebende Zellen auch für OH-Ionen leicht per- 
meabel sind. 

Die Angabe von Küster auf ihre Richtigkeit zu prüfen, war die zweite 
Aufgabe, die ich mir gestellt hatte. Schon von vornherein muß die An- 
gabe höchst sonderbar erscheinen, daß Zwiebelzellen in plasmolysieren- 
den Sodalösungen am Leben bleiben sollen, hat doch eine derartige Lö- 
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sung einen p,,-Wert von 11,5 und mehr. Meine Versuche führte ich mit 
Epidermishäutchen von Allium Cepa, mit Flächenschnitten der Blatt- 
unterseite von Rhoeo discolor und mit Blättchen von Helodea cana- 
densis aus. 


Allium Cepa. 


Bringt man die feinen Epidermishäutchen der Zwiebel, die besonders 
für diese Beobachtungen geeignet sind, in eines der gebräuchlichen 
plasmolysierenden Medien, z. B. KNO, oder Rohrzucker, so findet man 
bei der Plasmolyse das bekannte Bild. Der Protoplast hebt sich an den 
Zellecken ab und rundet sich allmählich. Im Protoplasmaschlauch sieht 
man die Leukoplasten und den Zellkern in demselben Zustand, wie er 
vor der Plasmolyse beobachtet wurde. Wird nun diesen Zellen wieder 
Wasser zugeführt, so tritt Deplasmolyse ein. Darauf kann man die Plas- 
molyse noch mehrere Mal wiederholen. Es ist dieses ein sicheres Zeichen 
dafür, daß die Zellen noch leben. KNO, kam in einer Konzentration von 
1/2 M. = 5,05% zur Anwendung. Als ich versuchte, mit ungefähr gleich 
starken Sodalösungen zu plasmolysieren, hatte ich damit gar keinen Er- 
folg. Sofort nach Überführung in die Sodalösung begann der Zellkern 
stark zu schwellen, er erreichte ungefähr den doppelten Umfang und 
löste sich dann ganz auf. Den Beginn einer Grenzplasmolyse habe ich in 
diesen Lösungen in keinem Fall beobachtet. Um bei Allium Cepa-Zellen 
überhaupt mit Sodalösungen Plasmolyse zu erzielen, mußte ich erheblich 
stärkere Lösungen anwenden. Eine scheinbar gute Plasmolyse erzielte 
ich erst mit einer !/, M. = 14,3%igen Na,CO,-Lésung (p, 11). Un- 
mittelbar nach Überführung der Zellen in diese Lösung trat starke Plas- 
molyse auf. Handelt es sich hier nun um eine echte oder um eine Krampf- 
plasmolyse? Bei den plasmolysierten Zellen konnte ich keine Grenze zwi- 
schen Protoplast und Vakuole feststellen, es war lediglich eine äußere 
Abgrenzung der kontrahierten Zellmasse zu erkennen. Bei ziemlich 
vielen Zellen lag der Zellkern stark gequollen außerhalb des zusammen- 
gezogenen Protoplasten und nicht wie bei der-echten Plasmolyse inner- 
halb des Protoplasmaschlauches. Bei anderen Zellen konnte ich über- 
haupt keinen Kern mehr feststellen. Er hatte sich schon aufgelöst. Nur 
in wenigen Zellen sah ich den Zellkern in der kontrahierten Zellmasse, 
aber auch hier stark verquollen. Setzte man diesen ,,plasmolysierten" 
Zellen Wasser zu, so scheint bei oberflächlicher Beobachtung Deplasmo- 
lyse aufzutreten. In Wirklichkeit löst sich aber der ganze Zellinhalt auf. 
Dieses dürfte ein sicheres Zeichen dafür sein, daß keine echte Plasmolyse 
vorlag. Es war lediglich unter dem Einfluß der sehr starken Sodalösung 
eine Art von „Krampfplasmolyse‘‘ aufgetreten, in der die Zellen ab- 
starben. Auch ließ sich diese Plasmolyse niemals wiederholen, wie es bei 
der echten der Fall war. 
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Rhoeo discolor. 

Da die anthocyanhaltigen Zellen der unteren Epidermis von Rhoeo 
discolor sich besonders gut für plasmolytische Untersuchungen eignen, 
versuchte ich auch hier, mit Soda zu plasmolysieren. Bei Verwendung 
einer !/, M. Na,CO,-Lösung konnte ich folgende Beobachtungen machen. 
Es trat sofort nach Überführung der Epidermisstückchen in die Lösungen 
eine starke Plasmolyse auf. Der Zellsaft behielt aber unverändert seine 
rote Farbe. Die Zellmasse rundete sich ab, den eigentlichen Plasma- 
schlauch konnte man gut erkennen. Der Zellkern lag in fast unveränder- 
ter Form im Protoplasma. Nach ungefähr 40 Minuten trat eine Verände- 
rung des Protoplasmaschlauches ein. Während er anfangs überall gleich 
dick war, nahm er jetzt an den Polen stark an Dicke zu, es bildeten sich 
an diesen Stellen Kappen. Bei verschiedenen Zellen entstanden jetzt 
auch blaugefärbte Stellen im rotgefärbten Zellsaft. Bald darauf fing der 
rote Zellsaft an, über Blauviolett, Blau, nach Blaugrün umzuschlagen. 
Auch der Zellkern hatte zur selben Zeit sich stark verändert, er hatte 
sehr erheblich an Umfang zugenommen. Scheinbar war infolge der 
Kappenbildung der Protoplasmaschlauch an anderen Stellen so dünn ge- 
worden, daß Soda eindringen konnte und so den Farbumschlag bewirkte. 
Kurz nach Eintritt des Farbumschlages zerriß der Protoplast, und der 
Zellsaft trat aus. Die Zellen erschienen alsdann farblos. Der stark ge- 
quollene Kern hatte sich aufgelöst. Versuchte ich mit 1/10 M. = 2,86% 
Sodalösung zu plasmolysieren, so erhielt ich keine Plasmolyse. Trotzdem 
konnte ich aber feststellen, daß auch diese schwächere Na,CO,-Lüsung 
nach kurzer Zeit die Zellen abtötete. Es zeigte sich nämlich, daß nach 
40—50 Minuten — bei einzelnen Zellen bedeutend schneller — der rote 
Farbstoff allmählich über Blauviolett, Blau, nach Blaugrün umschlug 
und der Zellkern verquollen war. Nachdem in einer solchen Zelle der 
Zellsaft deutlich blau gefärbt war, trat scheinbar eine Plasmolyse auf. 
Im Gegensatz zur typischen Plasmolyse, die in einer Rohrzucker- oder 
CaCl,-Lésung eintritt, war in der Sodalösung der Plasmaschlauch über- 
haupt nicht zu erkennen. Auch begann die Kontraktion nicht an allen 
Zellecken, sondern nur an einer. Der blaugrün gefärbte Anteil der Zelle 
wurde immer kleiner und verschwand schließlich ganz. Die Zelle war 
dann vollständig farblos. Niemals konnte ich in Gegenwart der 1/10 M. 
Na,CO,-Lésung feststellen, daß eine Zelle, solange noch der rote Farbstoff 
vorhanden war, die geringste Spur von Plasmolyse zeigte. Es kann sich 
also bei dieser ,, Plasmolyse“ nur um eine Auflösungserscheinung des 
Protoplasmas der abgetöteten Zellen gehandelt haben, die durch die 
große OH-Ionenkonzentration der Natriumkarbonatlösung hervor- 
gerufen worden ist. 
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Helodea canadensis. 


Als letztes Versuchsobjekt benutzte ich Blätter von Helodea cana- 
densis. Ich legte sie ebenfalls in 1/; M. Sodalösung. Schon nach kurzer 
Zeit erfolgte Plasmolyse. Der Protoplasmaschlauch war noch deutlich 
an dem kontrahierten Protoplasten zu erkennen. Die Zelle muß aber 
während oder sofort nach der Plasmolyse entweder abgestorben oder 
wenigstens so stark geschädigt sein, daß sie vollständig permeabel ge- 
worden ist; denn diese ,, Plasmolyse“ ließ sich durch Zusatz von Wasser 
nicht wieder rückgängig machen. Es war also keine Deplasmolyse mehr 
möglich. Auch die vorher in Sodalösung plasmolysierten Helodea-Zellen 
ließen nach einem 24stündigen Aufcnthalt in reinem Wasser keinen 
Rückgang der Plasmolyse erkennen. Für ein Absterben scheint auch sehr 
folgende Beobachtung zu sprechen. Bei verschiedenen Helodea-Blättchen 
befanden sich an der Blattbasis Zellen, die rotviolettes Anthocyan ent- 
hielten. Wurden sie in die Sodalösung überführt, so zeigte sich, daß nach 
der ,,Plasmolyse“ der rote Farbton zunächst in einen grünlichblauen 
umschlug, sodann aber vollständig verschwand. 

Alle meine Versuche mit Sodalösungen haben gezeigt, daß die alte An- 
nahme, daß OH-Ionen nicht in ungeschädigte Zellen eindringen, zu Recht 
besteht. Nur wenn die Protoplasten infolge einer starken Schädigung ab- 
sterben, erfolgt noch kurz vor dem Austritt und der Zerstörung des 
Anthocyans ein Umschlag nach Blaugrün über Blau. Warum Küster 
und ALBACH zu entgegengesetzten Ergebnissen gekommen sind, kann ich 
nicht entscheiden. 


Hauptergebnisse. 


1. Werden Spirogyra-Zellen in Lösungen gebracht, die Ammonium- 
sulfat enthalten, so findet, falls sie nicht zu stark sauer reagieren, in dem 
Zellsaft eine Ausfällung von Gerbstoffen statt. Bei gleichbleibender 
(NH,)2SO,4-Konzentration erfolgt die Gerbstoffausfällung um so schneller 
und intensiver, je kleiner die Wasserstoffionenkonzentration ist. Dieselbe 
Beobachtung macht man, wenn bei gleichbleibendem p,-Wert der 
(NH,)sSO,-Gehalt der Lösung ansteigt. Das Produkt NH, x OH ent- 
scheidet also über den Grad der Fällung. Je höher die Temperatur der 
Ammoniumsulfatlösung ist, um so schneller werden im Zellsaft die Gerb- 
stoffe gefällt. Spirogyren, die vor Versuchsanstellung mehrere Tage im 
Dunkeln gestanden haben, sind empfindlicher hinsichtlich einer Gerb- 
stoffausfällung als Pflanzen, die im Besitz von Kohlehydratreserven sind. 
Die Gegenwart von Ca-Ionen in der Außenlösung ist ohne Einfluß auf die 
fällende Kraft einer (NH,),SO,-Lösung. Stärkere Gerbstoffausfällungen 
sind immer von Schädigungen der Spirogyra-Zellen begleitet, und zwar 
sind diese um so ausgesprochener, je mehr Gerbstoffe gefällt sind. Alle 
diese Beobachtungen lassen sich in Übereinstimmung mit OVERTON am 
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besten mit der Annahme erklären, daß die Größe der hydrolytischen 
Spaltung einer Ammoniumsulfatlösung bestimmend für den Grad der 
Gerbstoffausfällung in der Spirogyra-Zelle ist, und daß letztere durch in 
die Zelle eindringende NH,- bzw. NH,OH-Moleküle bewirkt wird. Ob 
allerdings die Meinung von Overton zu Recht besteht, daß die Aus- 
fällung der Gerbstoffe dadurch zustande kommt, daß sie mit dem ein- 

Ammoniak schwer lösliche Verbindungen eingehen, muß 
dahingestellt bleiben. Es sprechen auch einige meiner Beobachtungen 
dafür, daß hier eine Gerbstoffausflockung vorliegt, welche durch einen 
Alkalitätsanstieg des Zellsaftes bewirkt worden ist; denn wenn tatsäch- 
lich NH;- bzw. NH,OH-Molekiile aus der (NH,).SO,-Lösung in die 
Zellen eindringen, muß dieses zu einem Aziditätsabfall in der Zellsaft- 
vakuole führen. Da es mir nicht möglich gewesen ist, in den Spirogyra- 
Zellen diesen p,-Anstieg direkt elektrometrisch oder kolorimetrisch zu 
messen, sind ähnliche Versuche mit Zellen angestellt worden, die im Be- 
sitz eines „natürlichen“ Indikators sind. Die Untersuchungen, zu denen 
Blütenblätter von Pelargonium zonale, Primula obconica, Impatiens 
sultani und die Epidermis der Blattunterseite von Rhoeo discolor ver- 
wendet worden sind, haben einwandfrei gezeigt, daß in den Zellen dieser 
Pflanzenteile ein charakteristischer Alkalitätsänstieg erfolgt, wenn das 
Produkt NH, x OH einen genügend großen Wert hat. Auch decken sich 
alle übrigen an diesen Objekten gemachten Beobachtungen vollständig 
mit denen, die ich an den Spirogyra-Zellen machen konnte. 

2. Die Zellen der Blütenblätter von Pelargonium zonale, Primula 
obconica und Impatiens sultani besitzen eine sehr viel größere Empfind- 
lichkeit gegen H-Ionen als die der Epidermis von Rhoeo discolor. Erstere 
sterben alle schon in relativ kurzer Zeit bei p, 4,2 ab, während letztere 
noch bei p, 3,5 am Leben bleiben. Aus der Geschwindigkeit, mit der in 
den Zellen der verschiedenen Objekte der Farbumschlag von der sauren 
nach der alkalischen Seite erfolgt, muß geschlossen werden, daß bei 
Primula obconica, Impatiens sultani und Rhoeo discolor der Zellsaft nur 
sehr schwach gepuffert ist, eine starke Pufferung aber bei Pelargonium 
zonale vorliegt. 

3. Mit Hilfe des Mikromanipulators und einer elektrisch heizbaren 
Mikropipette ist es mir gelungen, in die farblosen Epidermiszellen der 
Blätter von Iris ochroleuca und Tradescantia virginica das Natriumsalz 
von Bromthymolblau und Phenolrot zu injizieren. Auch mit Hilfe dieser 
„künstlichen“ Indikatoren konnte ich den Alkalitätsanstieg feststellen, 
der in diesen Zellen erfolgt ist, wenn sie vor der Injektion in (NH,).SO;- 
Lösungen gelegen haben. 

4. Wurde mit Hilfe meiner Injektionsmethode Bromthymolblau in 
normale Epidermiszellen von Tradescantia virginica gebracht, so nahm 
der Zellsaft eine rein gelbe Farbe an. Wurde aber die Farbe desselben 
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nach der Methode von SMALL bestimmt, so war er gelbgrün gefärbt, also 
deutlich alkalischer. Daraus geht hervor, daß alle Angaben, die mit der 
von SMALL 1926 angegebenen „range indicator method“ gewonnen sind, 
dringend der Nachprüfung bedürfen. 

5. Bromthymolblau hat bei meinen Injektionsversuchen im Gegen- 
satz zu Phenolrot nicht allein den Zellsaft, sondern auch den Zellkern ge- 
färbt. Dieser Färbung geht eine deutliche Zellschädigung parallel. 

6. Wurden Tradescantia-Zellen mit feinen Glasnadeln angestochen, 
so gingen bis zu 90% an der Folge dieser Behandlung zugrunde, Die Epi- 
dermiszellen von Iris ochroleuca, besitzen eine sehr viel größere Wider- 
standskraft. 

7. Im Gegensatz zu Küster und ALacH fand ich, daß Sodalösungen 
nur dann einen Alkalitätsanstieg in den Epidermiszellen von Allium Cepa, 
Rhoeo discolor und Elodea canadensis bewirken, wenn diese abgestorben 
sind. Damit stehen meine Beobachtungen in vollständiger Überein- 
stimmung mit der allgemein unter Physiologen verbreiteten Ansicht, daß 
die OH-Ionen im Gegensatz zu den NH,- und NH,OH-Molekiilen nicht 
in nennenswertem Maße in die intakte lebende Zelle eindringen, und daß 
dieses erst dann der Fall ist, wenn die Plasmagrenzschichten irreversibel 
verändert worden sind. 


Vorliegende Arbeit, welche als Dissertation von der Philosophischen 
und Naturwissenschaftlichen Fakultät der Westfälischen Wilhelms-Uni- 
versität zu Münster in Westfalen angenommen wurde, habe ich im 
Botanischen Institut unter Leitung von Herrn Prof. Dr. BENECKE und 
Herrn Prof. Dr. Mevıus angefertigt. Ich erlaube mir, Herrn Prof. Dr. 
BENECKE und Herrn Prof. Dr. Mevıus für das Interesse und die Rat- 
schläge, wodurch sie meine Arbeit förderten, an dieser Stelle meinen 
Dank auszusprechen. 
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ÜBER DEN EINFLUSS VON SALZEN 
AUF DIE GEOTROPISCHE REAKTION. 
Von 
THEODOR WARNER. 

Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. Oktober 1930.) 


Einleitung. 

CHoLopDNY hat (1923) Untersuchungen über den Einfluß der Metall- 
ionen auf den Geotropismus der Wurzeln veröffentlicht, die einen Teil 
der (1918) mitgeteilten Versuche ‚‚über den Einfluß der Metallionen auf 
die Reizerscheinungen bei den Pflanzen‘ bilden. Er prüfte in der Haupt- 
sache Alkali- und Erdalkalimetalle, vorwiegend als Chloride, in Konzen- 
trationen von n/20 bis n/100 in ihrer Wirkung auf die geotropische 
Krümmung von Wurzeln. Die Versuche ergaben einen prinzipiellen Un- 
terschied zwischen der Einwirkung von Alkalimetallen (K, Na, NH,) 
und Erdalkalien (Ca, Mg). Es zeigte sich, daß ‚‚die ersten (die Alkalien) 
die geotropische Krümmung mehr oder weniger hemmen (wie z. B. 
n/20 bis n/100 NaCl, n/100 KCl) oder sogar für beträchtliche Zeit (3 bis 
5 Stunden) die Krümmungsfähigkeit ganz lähmen (n/20 KCI, n/20 bis 
n/100 NH,Cl); die zweiten (die Erdalkalien) aber einen solchen Einfluß 
nicht ausüben: die geotropischen Krümmungen verlaufen in diesen 
Salzlösungen entweder ganz so wie bei den Kontrollpflanzen (z. B. in 
CaCl,-Lösungen) oder wenigstens beginnen sie mit normaler Geschwin- 
digkeit und zeigen nur in späteren Stadien eine Hemmung, die zuweilen 
in eine vollkommene Unterbrechung des Krümmungsprozesses übergehen 
kann (MgCl,). Besonders scharf tritt dieser Unterschied zwischen den 
mono- und bivalenten Kationen hervor, wenn wir K- (oder NH,-) und 
Ca-Salze untereinander vergleichen.“ Zur Ergänzung untersuchte 
CHOLODNY den Einfluß anderer Metalle wie Li, Rb, Cs, Sr, Mn, Zn und 
Co. ‚Die Versuche mit diesen Salzen bestätigten den erwähnten Haupt- 
unterschied in der physiologischen Wirkung von mono- und bivalenten 
Kationen. Zugleich zeigten sie, daß zwischen den einzelnen Gliedern 
jeder der beiden Kationengruppen beträchtliche quantitative Unter- 
schiede in dieser Hinsicht bestehen. Bezüglich der alkalischen Metalle 
stellte sich heraus, daß die hemmende Wirkung auf die geotropische 
Krümmung des K und des NH, bedeutend größer als die des Na ist.“ 
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Die vorliegenden Untersuchungen, zu denen die Arbeiten CHOLODNYs 
die Anregung gaben, gingen von der Frage aus, ob nicht in bestimmter 
Konzentration Metallsalze die geotropische Reaktion der Wurzeln fördern 
könnten. Schon wenige Vorversuche hatten angedeutet, daß dem 
Calcium eine die geotropische Reaktion steigernde Wirkung zukomme. 
Da die Versuche CHOLODNYSs — freilich an anderem Objekt, mit anderer 
Methode — aber ergeben hatten, daß das Ca (und Mg) die geotropische 
Reaktion nur unwesentlich beeinflusse, sich gegenüber dem Ergebnis 
meiner Vorversuche also prinzipiell abweichend verhalten hatte, war eine 
eingehende Untersuchung der reizphysiologischen Wirkung der Erd- 
alkalimetalle, zugleich auch der Alkalimetalle gerechtfertigt. 

Ungünstige Umstände zwangen mich zu einer Unterbrechung der 
Arbeit. Da die Fortsetzung derselben zur Zeit ungewiß ist, die bisher ge- 
wonnenen Ergebnisse jedoch auf einige prinzipielle Fragen bereits ge- 
sicherte Antworten geben, halte ich es für angemessen, sie in ihrem 
jetzigen Umfange zu veröffentlichen. 


Abschnitt I. 
Methodisches. 


Die vorliegende Arbeit stützt sich auf etwa 1000 Versuche mit je 30 bis 
40 Keimwurzeln, die sämtlich mit einem Objekt und einer Methode durchgeführt 
wurden. 

Die zu den Untersuchungen verwendeten Salze (,,pro analysi und mit Garantie- 
schein‘) bezog ich von der Firma E. Merck. Zur Herstellung der Lösungen diente 
doppelt destilliertes Wasser; die Destillation erfolgte in einer Apparatur aus 
Jenaer Glas. 

Als Versuchsobjekt dienten die Keimwurzeln von Lepidium sativum. Die 
Samen wurden abends 3—4 Minuten unter Schütteln in destilliertem Wasser ein- 
gequollen und gewaschen. Die Ankeimung erfolgte über Nacht bis zum nächsten 
Abend auf feuchtem Filtrierpapier in geschlossenen Schalen bei Zimmertempera- 
tur. Nach dieser 24 Stunden währenden Ankeimung wurden die Samen in Dop- 
pelschalen reihenweise auf Filtrierpapier gelegt, das mit einer bestimmten Menge 
(in meinen Versuchen 6 ccm zur reichlichen Sättigung des Filtrierpapiers) der 
jeweils angewendeten Salzlösung getränkt war. Dann wurden die Schalen über 
Nacht senkrecht im Dunkelraum bei der konstanten Temperatur von 23—24° C 
aufgestellt. 

Am folgenden Morgen begannen die Versuche. Die Keimwurzeln, deren 
Länge 1—1,5 cm betrug, wurden 2 Minuten in horizontaler Lage gereizt und an- 
schließend 28 Minuten parallel der Achse des Klinostaten rotiert. Vor und nach 
jedem Versuch wurden die Wurzeln photographiert. Die Anzahl der Krüm- 
mungen ergab sich aus dem Vergleich der beiden Aufnahmen und wurde in Pro- 
zenten der Gesamtzahl der in einer Schale befindlichen Wurzeln ausgedrückt. 

Die Methode, die CHoLopxy (1923) mitteilte, ist von der oben geschilderten 
wesentlich verschieden. CHOLODNY badete die in Torfmull aufgezogenen Wurzeln 
zu Beginn der Versuche 40—% Minuten in der zu untersuchenden Salzlösung. 
Im vorliegenden Falle wuchsen die Wurzeln auf dem mit der Salzlösung getränk- 
ten Filtrierpapier aus; die Zeit dieses Wachstums betrug bis zum Beginn des 
Versuches 14—18 Stunden. Die Einwirkung der Salze ist also in den beiden ge- 
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schilderten Fällen quantitativ beträchtlich verschieden. Auch der Maßstab der 
geotropischen Reaktion ist verschieden: CHOLODNY reizte die Wurzeln bis zum 
Eintritt der geotropischen Krümmung; als Maß derselben diente ihm die Größe 
der Krümmung. In den vorliegenden Untersuchungen wurden die Wurzeln bis 
zur Präsentationszeit gereizt; als Maß der geotropischen Reaktion diente, wie 
gesagt, der Prozentsatz gekrümmter Wurzeln. 

Den Versuchsergebnissen müssen einige kritische Bemerkungen zur Methodik 
vorangestellt werden. Zwischen den Krümmungsprozenten der Einzelversuche 
einer Versuchsreihe traten immer wieder relativ große Unterschiede auf. Wechsel 
der Samensorte hat diesen Fehler nicht verringert. Ich hielt ihn aber nicht für 
prinzipiell hindernd und bedenklich, da auch die Kontrollbestimmungen, bei denen 
die Wurzeln von Lepidium auf doppelt destilliertem Wasser auswuchsen, in glei- 
chem Maße wie die Versuche mit Salzkösungen Unterschiede zwischen den Krüm- 
mungsprozenten einer Serie ergaben (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Kontrollversuche mit destilliertem Wasser. Objekt: Lepidium sativum. 
Dauer der Querreizung: 2 Minuten; Dauer der darauffolgenden Rotation längs 
der Klinostatenachse: 28 Minuten’. 














Versuch Zahl der e ue À! oa waa Versuch Zahl der = sure Beal 
Nr. Pflanzen Pflanzen a Nr. Pflanzen Pfladoen * ne Er 
148 28 11 39,3 483 38 18 47,4 
149 26 6 23,1 485 34 14 41,2 
150 25 12 48,0 487 40 16 40,0 
163 21 5 23,8 488 35 10 28,6 
167 18 8 44,4 876 34 12 35,3 
168 23 10 43,5 915 34 8 23,5 
170 15 5 33,3 916 39 17 43,6 
173 30 ll 36,7 918 45 13 28,9 
174 26 12 46,2 919 45 15 33,3 
175 28 18 42,9 920 31 10 32,3 
189 29 11 37,9 248 36 16 44,4 
199 42 17 40,5 253 35 14 40,0 
311 126 38,3 446 163 36,5 























Mittelwert beider Reihen: 37,4 %. 


Abschnitt II. 
Die Versuche. 
Die meisten Versuche wurden mit Nitraten durchgeführt. Es wurden 
untersucht: 
die Nitrate der Erdalkalien Ca, Mg, Sr, Ba, 
die Nitrate der Alkalien Li, Na, K, NH,. 
Um einen Einblick in die Bedeutung der Anionen für den Einfluß der 
Salze auf die geotropische Reaktion zu gewinnen, wurden das Chlorid, 
Bromid und das Rhodanid des Ca untersucht. Eine kleine Reihe von 


1 Diese Bedingungen gelten für alle folgenden Tabellen. 
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Versuchen beschäftigt sich mit der Frage, in welcher Weise die Salz- 
lösung als Quellungsmittel der Samen (verwendet wurde eine Mol./100 Ca- 
Nitratlösung) die geotropische Reaktion der auskeimenden Wurzeln be- 
einflußt. 

1. Die Versuche mit Erdalkalien. 

CHOLODNY fand, wie in der Einleitung angeführt wurde, daß die geo- 
tropische Reaktion der von ihm verwendeten Keimwurzeln (von Lupinus, 
Helianthus, Cucurbita Pepo, Zea Mays) in Lösungen von Ca-, Sr- und 
Mg-Salzen im allgemeinen normal verläuft. Zuweilen trat eine geringe 
Hemmung, nie aber eine ausgesprochene Förderung auf. 


Tabelle 2. Erdalkalien. Lösungen: Mol./400 Nitrate. 














Ca Ba 
Zahl Zahl der Erd Zahl Zahl der an. 
der Pflanzen | gekrümmten Pflanzen der Pflanzen | $ekrümmten Pflanzen 

Pflanzen in% Pflanzen in % 
40 20 50,0 43 12 27,9 
41 16 39,0 31 20 64,5 
38 23 60,5 39 15 38,5 
39 19 48,7 45 22 48,9 
28 10 35,7 32 10 31,3 
41 21 51,2 30 10 33,3 
45 26 57,8 38 17 44,7 
38 19 50,0 37 13 32,7 
42 24 57,1 42 18 42,9 
32 15 46,9 35 15 42,9 
384 193 49,7 372 152 40,8 

















Die Tabelle 3 (S. 639) zeigt deutlich, wie sehr schon die geringe Kon- 
zentration einer Mol./200-Lösung von Ca- und Ba-Nitrat und der beiden 
anderen Erdalkalinitrate die geotropische Reaktion in den vorliegenden 
Versuchen fürderte. Die Kontrollbestimmungen (siehe Tabelle 1) hatten 
37,4% Krümmungen ergeben ; Mol./200 Ca-Nitrat erzielte aber bei gleich 
langer geotropischer Reizung von 2 Minuten 50,6% Krümmungen. Die 
Förderung war außer Frage gestellt; es galt nun, den Einfluß der ver- 
schiedenen Konzentrationen zu untersuchen. Für die Besprechung der 
Ergebnisse ist es vorteilhaft, den Einfluß jedes der angewendeten Salze 
in den verschiedenen Konzentrationen zu verfolgen. 


a) Ca-Nitrat. 

Der Verdopplung der Konzentration von der Mol./200- zur Mol./100- 
Lösung entspricht bei Ca-Nitrat ein nur mäßiger Anstieg in den Krüm- 
mungsprozenten (Tabelle 4, Abb. 1). Zu Beginn meiner Versuche prüfte 
ich außer diesen beiden Konzentrationen zunächst nur den Einfluß der 
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Tabelle 5. Erdalkalien. Lösungen: Mol./90 Nitrate. 


















































Ca Mg Sr 
_ | Zahl der ge- Zahl d 1 der ge- 
Zahl der | Zahl der ge-| rummten | Zahl der | Zahl der ge-| rummten | Zahl der | Zahl der ge- er 
Pflanzen | “T’mmten | paanzen | Pflanzen | Krümmten | pganzen [Pflanzen | Krümmten PA 
Pflanzen in % Pflanzen in % Pflanzen ss 
39 19 48,7 47 23 48,9 36 15 41,7 
39 22 56,4 38 15 39,5 42 22 52,4 
38 19 50,0 34 15 44,1 40 20 50,0 
37 20 54,1 35 12 34,3 36 16 44,4 
39 29 74,4 39 19 48,7 = _ a 
35 12 343 I 45 20 44,4 38 14 36,8 
42 25 59,5 36 15 41,7 41 19 46,3 
37 24 64,9 41 18 43,9 35 15 42,9 
37 19 51,4 31 9 29,0 40 11 27,5 
38 18 47,4 64 23 50,0 43 12 27,9 
381 207 54,1 392 169 42,5 351 144 40,1 
Tabelle 6. Erdalkalien. Lösungen: Mol./80 Nitrate. 
Ca Mg Sr 
« Zahl der ge- 7 Zahl der ge- j Zahl de - 
Zahl der | Zahl der ge ummten | Zant der | Zahl der ze-| rummten | Zahl der | Zahlder ze-| ru nmten 
Pflanzen gen Pflanzen | Pflanzen som Pflanzen | Pflanzen yey Pflanzen 
Pflanzen in % Pflanzen in % Pflanzen in % u 
42 26 61,9 36 6 16,7 36 25 67,5 
44 2 72,7 34 14 41,2 37 23 62,2 
41 27 65,9 32 15 46,9 38 20 52,6 
44 26 59,1. 34 23 67,6 36 10 27,8 
38 23 #05 38 21 55.2 33 21 63,6 
37 23 BE 40 19 47,5 38 25 65,8 
44 30 68,2 41 21 51,2 44 35 79,5 
40 24 60,0 44 22 50,0 38 24 63,2 
42 24 57,1 40 20 50,0 35 21 60,0 
41 25 61,0 40 22 55,0 33 16 48,5 
413 260 62,9 379 183 48,1 368 220 59,0 




















Mol./50-Lüsung. Dabei ergab sich ein steiler Anstieg der Kurve auf 
62,3% Krümmungen (Tabelle 9, Abb. 1). Ich suchte nun das Maximum, 
das mir der Gestalt der Kurve gemäß noch nicht erreicht zu sein schien, 
bei noch stärkeren Konzentrationen. Versuche mit Mol./40-, Mol./30-, 
Mol./20-Lésungen von Ca-Nitrat führten aber zu einem scharfen Abfall 
der Kurve (Tabelle 11, Abb. 1), die infolgedessen das Niveau der Kon- 
trollen erheblich unterschreitet!. Mol./50 und Mol./40 unterscheiden sich 

ı Es war mir nicht mehr möglich, die osmotischen Vorgänge, die bei diesem 
scharfen Wechsel im Einfluß der Konzentrationen sicher eine große Rolle spielen, 

43* 
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Tabelle 7. Erdalkalien. Lösungen: Mol./70 Nitrate. 


















































































Ca Mg Sr 
Zahl der ge- Zahl der ge- Zahl d 
Zahl der Lors ea krümmten | Zahl der pen krümmten | Zahl der nn Late 
Pflanzen Pflanzen Pflanzen | Pflanzen Pflanzen Pflanzen | Pflanzen Plensen Pflanzen 
in % in % in % 
39 25 64,1 41 31 75,6 46 26 56,5 
43 33 76,7 42 23 52,4 _ _ _ 
43 36 83,7 24 4 16,7 _ ee as 
28 13 46,4 34 17 50,0 39 23 58,9 
36 25 69,4 34 19 55,9 35 15 42,9 
36 23 60,6 36 25 69,4 40 26 65,0 
46 36 78,3 39 17 43,6 39 25 64,1 
45 24 53,3 39 20 51,3 38 23 60,5 
40 32 80,0 34 24 70,6 35 19 54,3 
41 27 65,9 40 35 87,5 _— _ 
397 274 67,8 363 215 57,8 272 157 57,5 
Tabelle 8.. Erdalkalien. Lösungen: Mol./60 Nitrate. 
Ca Mg Sr 
Zahl der ge- Zahl der ge- Zahl d 
Zahl der en krümmten | Zahl der | un 4°" 8%-| krümmten | Zahl der ee an 
Pflanzen Pflanzen Pflanzen | Pflanzen Pflanzen Pflanzen | Pflanzen Pflanzen Pflanzen 

in % in % in % 
37 25 67,6 40 22 55,0 44 21 47,7 
33 27 81,8 32 19 59,4 32 ll 34,3 
44 40 90,9 39 27 69,2 38 14 36,8 
41 27 65,9 23 10 43,5 31 11 35,5 
39 33 84,6 39 32 82,1 _ _ _ 
42 20 47,6 33 20 60,6 39 13 33,3 
40 36 90,0 39 22 56,4 _ _ _ 
39 33 84,6 37 27 72,9 40 13 32,5 
45 38 84,4 37 19 51,4 45 19 42,2 
42 21 50,0 36 29 80,6 39 12 30,8 
402 300 74,7 355 227 63,1 308 114 36,6 


also nicht nur quantitativ, sondern prinzipiell in ihrem Einfluß auf die 
geotropische Reaktion. 

Die folgenden Versuche mit Mol./60-, Mol./70-, Mol./80- und Mol./90- 
Lösungen beweisen, daß, wie vermutet, bei Mol./50 das Kurvenmaximum 
noch nicht erreicht ist. Die Tabellen 5—8 und Abb. 1 lassen den außer- 
ordentlichen Anstieg erkennen, der über Mol./50 hinaus 74,7% Krüm- 
mungen bei Mol./60 erreicht. Dieser Wert, der das Maximum der Ca- 


in ihrem Zusammenhang mit der Reizwirkung zu untersuchen. Sie mögen einer 
späteren Arbeit vorbehalten bleiben. 
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Tabelle 10. Ba(NO,).. 















































Mol./125 Mol./150 Mol./175 
Zahl der ge- P Zahl der ge- q er ge- | Zahl der ge 
Zahi der er 8-1 krümmten | Zah! der Zahl der 8-1 krümmten | Zahl der | zahl der ge-| \rummten 
Pflanzen | pfanzen u Pflanzen | pfanzen ra Pflanzen | pfanzen ” ngen 
38 19 50,0 35 23 65,7 41 20 48,3 
34 21 61,8 39 26 66,9 36 17 47,2 
24 | 12 500 | 36 23 639 | 40 21 52,5 
38 19 50,0 | 39 25 64,1 38 18 47,4 
35 17 48,6 33 20 60,6 37 22 59,5 
41 £5 61,0 27 17 63,0 38 22 57,9 
38 17 44,7 34 20 58,8 32 18 56,3 
38 19 50,0 36 24 66,7 37 23 62,2 
40 21 52,5 40 30 75,0 34 16 47.1 
40 22 55,0 — _ is er Br 
366 192 52,4 319 208 64,97 | 333 177 53,2 
Tabelle 11. Ca(NO,),. 
Mol./20 Mol./30 Mol./40 
Zahl der ge- Zahl der ge- q | Zahl der ge 
Zahl der ri + krümmten | Zahl der rg kriimmten | Zahl der rn nets 
Pflanzen Pflanzen wu Pflanzen Pflanzen —— Pflanzen Pflanzen = En - 
14 3 21,4 19 8 42,1 11 4 36,4 
18 3 16,7 22 5 22,7 20 7 35,0 
11 4 36,4 13 5 38,5 13 5 38,5 
30 11 36,7 29 10 34,5 12 3 25,0 
31 8 25,8 31 10 32,3 25 6 24,0 
32 9 28,1 37 6 16,2 36 14 38,9 
29 8 27,6 33 6 18,2 33 8 24,2 
27 4 14,8 32 9 28,1 30 6 20,0 
30 7 23,3 34 7 20,6 30 10 33,3 
35 5 14,3 29 3 10,3 31 6 19,4 
22 4 18,2 37 8 21,6 35 6 17,1 
24 5 20,8 36 11 30,5 34 10 29,4 
303 71 23,67 352 88 26,3 310 85 28,4 


























Kurve, überhaupt den höchsten gefundenen Wert darstellt, ist genau das 
Zweifache des Kontrollwertes von 37,4%. Der Abstieg der Kurve von 
diesem Maximum vollzieht sich zunächst langsam, dann aber steiler. Es 
ergaben sich 54,1% Krümmungen für Mol./90, d. h. etwa 2% weniger als 
für Mol./100. Die Kurve erhält dadurch einen Knick. Allerdings ist es 
auffällig, daß auch die Mg- und die Sr-Kurve — um die Erscheinung hier 


vorwegnehmend zu besprechen — den Knick an der gleichen Stelle zei- 
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gen, obwohl die Versuche für diesen Punkt auf den Kurven für die drei 
Elemente zeitlich weit auseinander liegen. 

Die gesamte Kurve des Ca-Nitrates hat einen unsymmetrischen Bau: 
sie steigt sehr rasch an bei der Verwendung hoher Konzentrationen; sie 
hat einen relativ breiten maximalen Bereich; jenseits von Mol./100 voll- 
zieht sich dann ihr Abstieg sehr langsam. Selbst bei der Anwendung von 
Mol./400-Lésung von Ca-Nitrat traten noch 49,7% Krümmungen auf (Ta- 
belle 2). Ich verzichtete darauf, den Schnittpunkt der Kurve mit dem 
Niveau des Kontrollwertes aufzusuchen. 

b) Mg-Nitrat. 

Die Versuche mit Mg-Nitrat ergaben eine Kurve, die der Ca-Kurve 
ähnlich ist, jedoch in allen Punkten — wenn auch jeweils in verschiede- 
nem Maße — tiefer liegt (Abb. 2). Die Mol./50-Lösung von Mg-Nitrat er- 
zielte 39,3% Krümmungen, d. h. einen um 23% geringeren Wert als die 
entsprechende Lösung von Ca-Nitrat. Mol./60 bringt dann die Kurve der 
des Ca wieder näher (63,1% Krümmungen, Tabelle 8). Der Abstand bei- 
der Kurven voneinander beträgt hier nur 11,6% ; es ist also der Anstieg 
in der Mg-Kurve relativ steiler als in der Ca-Kurve. In den Stufen 
Mol./70, Mol./80 und Mol./90 bewegt sich die Mg-Kurve in gleichbleiben- 
dem Abstand von der Ca-Kurve abwärts und sinkt von Mol./100 (45,8%, 
Tabelle 4) sehr langsam auf 42,2% (Mol./200, Tabelle 3). Die weitere 
Senkung der Kurve über Mol./200 hinaus ist nicht verfolgt worden. 

Es ist möglich und, wie mir scheint, wahrscheinlich, daß das Kurven- 
maximum nicht bei Mol./60, sondern etwas höher, etwa bei Mol./65 ge- 
legen sein wird. Die Kurve erhielte dann einen harmonischen Verlauf. 
Insgesamt ist der maximale Bereich schmaler als bei der Ca-Kurve: 
während bei dieser Mol./50 und Mol./80 gleich hohe prozentische Werte 
ergaben, liegt in der Mg-Kurve Mol./50 um 10% tiefer als Mol./80. 


c) Sr-Nitrat. 

Die Sr-Kurve stimmt grundsätzlich mit den beiden bisher besproche- 
nen überein (Abb. 3). Mol./50 erzielte 37,96% Krümmungen, Mol./60 
nur 36,6%. Diese geringfügige Senkung scheint mir zufällig, durch irgend- 
einen Versuchsfehler verursacht zu sein. Das Maximum der Kurve wird, 
wie aus ihrem Verlauf zu schließen ist, zwischen Mol./70 und Mol./80, 
etwa bei Mol./75 gelegen sein und etwas mehr als 60% betragen. DieVer- 
suche mit Mol./100 und Mol./200 ergaben gleich hohe Krümmungs- 
prozente. Der Abfall der Kurve, der jenseits von Mol./200 zu erwarten 
ist, wurde nicht mehr untersucht. 


d) Ba-Nitrat. 
Die ersten orientierenden Versuche wurden auch bei Ba mit Mol./50-, 
Mol./100- und Mol./200-Lésungen unternommen. Die hierbei erzielten 
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1 Abb. 1, 2, 3, 4: Auf der Abszisse sind die Konzentrationen der Salzlösungen, 
auf der Ordinate die Krümmungen in Prozenten aufgetragen. In jeder Figur gibt 
die waagerechte Linie in Höhe von 37,4% die Krümmungsprozente der Kontroll- 
versuche (siehe Tabelle 1, S. 637) an. 
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Werte der Krümmungsprozente ergaben einen überraschend von Ca, Mg 
und Sr abweichenden Kurvenverlauf (Tabelle 3, 4,9; Abb. 4). Mol./50 
und Mol./100 liegen tief, nahe dem Kontrollniveau, Mol./200 dagegen 
auf der gleichen Höhe (50,2% Krümmungen) wie Mol./200 Ca-Nitrat. Die 
Mutmaßung, daß zwischen den Stufen Mol./100 und Mol./200 ein Kur- 
venmaximum zu suchen sei, und daß der Wert für Mol./200 dem ab- 
steigenden Ast der Kurve angehöre, wurde durch die Versuche mit 
Mol./125-, Mol./150- und Mol./175-Lésungen gerechtfertigt (Tabelle 10, 
Abb. 4). Von Mol./100 (36,99%) steigt die Kurve über 52,4% (Mol./125) 
auf 64,97% (Mol./150). Dann fällt sie wieder stetig auf 53,2% (Mol./175) 
ab und erreicht 50,2% bei Mol./200. Es ist anzunehmen, daß Mol./150 
die Lage des Maximums nicht genau angibt; mutmaßlich wird es unge- 
fähr bei Mol./140 gelegen sein und etwas mehr als 64,97% (Mol./150) be- 
tragen. Die Ba-Kurve sinkt jenseits von Mol./200 schneller als die vom 
gleichen Niveau ausgehende Ca-Kurve; denn die Versuche mit Mol./400- 
Lösung von Ba-Nitrat ergaben 40,8% Krümmungen (Tabelle 2). Dieser 
Wert ist vom Kontrollniveau nicht mehr weit entfernt. 


2. Der Einfluß der Anionen. 

CHoLoDNY (1923) schreibt: ,, Die Frage der Anionenwirkung habe ich 
kaum berührt . . . Soweit aus diesen Versuchen (mit Chloriden, mit 
denen seine Hauptversuche angestellt wurden, Nitraten, Phosphaten, 
Carbonaten und Bromiden) zu schließen, ist den Anionen bei den von mir 
erforschten Erscheinungen keine wichtige Rolle zuzuschreiben.“ Wenn 
es mir auch nach dem Ergebnis der bisher besprochenen Versuche un- 
zweifelhaft erschien, daß die vorgefundene Förderung der geotropischen 
Reaktion im wesentlichen durch die Natur des Kations bestimmt wird, 
hielt ich es doch für angebracht, den Hauptversuchen mit Nitrat solche 
mit anderen Anionen beizufügen. Als Kation wählte ich Ca, wegen seines 
im Verhältnis zu den übrigen Kationen stärksten Einflusses auf die geo- 
tropische Reaktion, als Anionen Cl, Br und CNS. Die Untersuchungen 
beschränkten sich auf Mol./50-, Mol./100- und Mol./200-Lésungen. 

a) Ca-Chlorid. 

Die Versuche mit Mol./50-Lösung von Ca-Chlorid ergaben den er- 
staunlich hohen Wert von 69,0% Krümmungen (Tabelle 12), der fast um 
7% den für Mol./50 Ca-Nitrat gefundenen Wert übertrifft. Die Mol./100- 
Lösung des Chlorides hat ungefähr den gleichen Einfluß (56,6% Krüm- 
mungen) wie die entsprechende Lösung des Nitrates; die Mol./200-Lösung 
dagegen bewirkte nur 45,7% Krümmungen, während das Nitrat in der 
gleichen Konzentration 50,6% Krümmungen erzielte. 

b) Ca-Bromid. 

Die Versuche mit dem Bromid führten zu ähnlichen Werten. Be- 

merkenswert ist hier, daß auf den hohen Prozentsatz von Krümmungen 
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Tabelle 12. CaCl,. 


















































Mol./50 MoL/100 Mol./200 
Zahl der ge- Zahl der ge- . Zahl der ge- 
Zahl der | un def 8 | krümmten | Zahl der | anse | krümmten | Zahl der | guess | krümmten 
Pflanzen Pflanzen me Pflanzen Pflanzen en Pflanzen u u 
38 27 71,7 36 23 63,9 36 20 55,6 
31 8 25,8 40 26 65,0 39 21 53,8 
39 29 74,4 44 28 63,6 42 25 59,5 
a. 23 74,2 37 19 51,4 43 23 53,5 
32 21 65,6 39 21 53,8 33 11 33,3 
24 15 62,5 34 16 47,1 36 20 55,6 
41 25 61,0 22 6 27,3 31 10 32,3 
37 30 81,1 39 24 61,5 36 17 47,2 
40 36 90,0 42 28 66,7 28 11 39,3 
43 36 83,7 38 25 65,8 41 ll 26,8 
356 250 69,0 371 216 56,6 365 169 45,7 
; Tabelle 13. CaBr,. 
Mol./50 Mol./100 Mol./200 
Zahl der ge- Zahl der ge- _ | Zahl der ge- 
Zahl der ——- krümmten | Zahl der Ze krümmten | Zahl der poe kriimmten 
Pflanzen Pflanzen Pflanzen | Pflanzen Pflanzen Pflanzen | Pflanzen De Pfla nzen 
in % in % in % 
32 24 75,0 28 14 50,0 26 10 38,5 
31 24 77,4 24 13 54,2 33 11 33,3 
38 25 65,8 30 14 46,7 — — = 
36 24 66,7 — — _ 29 10 34,5 
32 22 68,8 22 12 54,5 31 12 38,7 
7 18 66,7 28 16 57,1 30 11 36,7 
31 19 61,3 29 16 55,2 32 15 46,9 
27 15 55,6 34 19 55,9 28 13 46,4 
— — — 23 12 52,2 36 15 41,7 
36 20 55,6 _ se owe = pe 
290 191 65,9 218 116 53,2 | 245 97 39,6 


(65,9%) bei Mol./50 (Tabelle 13) ein rascher Abfall 

















(53,2% für Mol./100 und nur 39,6% für Mol./200). 


c) Ca- Rhodanid. 
Die Versuche mit Ca-Rhodanid ergaben nichts prinzipiell Neues 
(Tabelle 14). Das Wachstum der Wurzeln war im allgemeinen etwas 
herabgesetzt; in einigen Fällen verursachte die Mol./50-Lösung Ver- 
krümmungen und ungleichmäßiges Wachstum der Wurzeln. Die größere 





Zahl von Wurzeln war jedoch für die Versuche verwendbar. Die Ergeb- 





der Werte folgt 
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Tabelle 14. Ca(CNS),. 














Mol./50 Mol./100 Mol./200 
, di Zahl der ge- or ao. | Zahl der ge- „| Zahl der ge 
Zahl der ge | krümmten | Zahl der per: krümmten | Zahl der pr krümmten 
Pflanzen Pfansen ee Pflanzen Pflanzen NE Pflanzen Pflanzen —— 
o o n o 
29 19 65,5 % 15 50,0 37 16 43,2 
30 16 53,3 37 22 59,5 34 14 41,2 
23 14 60,9 35 20 57,1 36 15 41,7 
30 25 83,3 31 18 58,1 37 18 48,6 
31 19 61,3 25 13 52,0 37 18 48,6 
35 23 65,7 — — — 35 17 48,6 
22 13 59,1 33 20 60,6 — — — 
34 24 70,6 29 13 44,8 26 9 34,6 
40 20 50,0 40 20 50,0 39 19 48,7 
274 173 63,3 260 141 54,0 281 126 41,1 


























nisse stimmen mit denen des Bromids bei Mol./50 und Mol./100 fast über- 
ein: nur der Wert für Mol./200 liegt höher. 


Zusammenfassend läßt sich auf Grund der Versuche mit den genann- 
ten Anionen sagen: 

Der Wechsel des Anions am Ca-Kation verursacht keine prinzipiellen 
Abweichungen von dem mit Ca-Nitrat ermittelten Kurvenablauf. Das 
Anion hat im Verhältnis zum Kation nur einen geringen Einfluß auf die 
Förderung der geotropischen Reaktion. 

Den Kurven, welche die Versuche mit Chlorid, Bromid und Rhodanid 
lieferten, ist -— an der Nitratkurve gemessen — der rasche Abfall zwi- 
schen Mol./100 und Mol./200 gemeinsam, der bei Mol./200 Bromid fast 
das Kontrollniveau erreicht. Das Nitrat nimmt unter den hier geprüften 
Anionen und an Ca gebunden eine Sonderstellung ein, da der Abfall der 
Kurve von der Mol./100 Stufe außerordentlich langsam verläuft. 

Es ist nicht angängig, auf Grund der wenigen Versuche mit vier 
Anionen etwas Bestimmtes über ihren Wirkungsgrad zu sagen. Immer- 
hin ist es nicht ohne Nutzen, die Anionen nach Art der lyotropen Reihe in 
Beziehung zueinander zu setzen. Freilich sind die mit NO;, Cl, Br und 
CNS ermittelten Werte nur sehr wenig voneinander verschieden. Auch 
ist es fraglich, welcher Maßstab für die Anordnung gewählt werden soll. 
Nach der Höhe der Krümmungsprozente geordnet ergeben die Ca-Salze 
folgende Reihen: 

Mol./50 : CI > Br > CNS > NO, 
Mol./100: Cl > NO; > CNS > Br 
Mol./200: NO, > CI > CNS > Br. 
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Bildet man für die vier untersuchten Anionen aus den Krümmungspro- 
zenten der Konzentrationen Mol./50, Mol./100 und Mol./200 je das Mittel, 
so erhält man folgende Reihe: 

Anion: Cl > NO; > CNS > Br 
Mittel: 57,9% 56,3% 53,8% 52,9% . 
Die lvotrope Reihe lautet bekanntlich in dem betreffenden Teil : 
Cl > NO, > Br > CNS. 

Eine gewisse Übereinstimmung ist vorhanden : C] wirkt am stärksten; 
nur das Rhodanid hat eine abweichende Stellung. Kano (siehe 1926), der 
den Zusammenhang zwischen Giftwirkung der Neutralsalze und der Per- 
meabilität untersuchte, fand für Alkalisalze eine der lyotropen gleiche 
Reihe zunehmender Permeabilität und Giftwirkung: 

Cl < Azetat < NO; < Br < J < CNS. Setzen wir sie in Beziehung 
zu den vorliegenden Untersuchungen, so können wir von einem gewissen 
Parallelismus zwischen Permeabilität, Giftigkeit und geotropischer Reiz- 
wirkung der Anionen sprechen. 


‘ 3. Samenquellung in Mol./100 Ca-Nitrat. 

Wie der methodische Teil darlegte (S. 636), wurden die Samen von 
Lepidium sativum für die bisher geschilderten Versuche in destilliertem 
Wasser gequollen und dann auf das mit der betreffenden Salzlösung ge- 
tränkte Filtrierpapier gelegt. Es war infolgedessen die Möglichkeit ge- 
geben, daß die verschieden große Förderung der geotropischen Reaktion 
der Wurzel durch verschieden starke Quellung der Samen in der betref- 
fenden Salzlösung verursacht sei, daß sie eine indirekte, eine Nachwir- 
kung der Samenquellung und nicht eine direkte Folge der chemisch- 
physiologischen Beeinflussung des Reizsystems der Wurzel sei. Traf 
diese Möglichkeit zu, so mußte es für die Höhe der Krümmungsprozente 
gleichgültig sein, auf Lösungen welcher Konzentration die Wurzeln aus 
den Samen auskeimten, die in der Salzlösung gequollen waren. Um in 
diese Frage Einblick zu gewinnen, stellte ich Versuche an, in denen die 
Samen in einer Mol./100-Lösung von Ca-Nitrat für die übliche Dauer ge- 
quollen wurden. Die Intensität der Salzquellung war gegenüber der 
Quellung in Wasser zunächst geringer, hatte diese jedoch nach 24 Stun- 
den fast erreicht. Die derartig vorbereiteten Samen wurden dann wie 
üblich auf Filtrierpapier ausgelegt, zu dessen Benetzung destilliertes 
Wasser und Mol./50-, Mol./100-, Mol./200-Lösungen von Ca-Nitrat ver- 
wendet wurden. Die Resultate der vier Versuchsreihen finden sich in 
Tabelle 15; Abb. 5 vereinigt sie in kurvenmäßiger Darstellung (ausge- 
zogene Kurve) im Vergleich zu dem Ergebnis der Versuche mit den 
gleichen Lösungen (gestrichelte Kurve), denen aber die übliche Samen- 
quellung in Wasser vorausging (die Werte stammen aus den Tabellen 1, 
3, 4 und 9). 








— 
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Beide Kurven beginnen mit dem Kontrollwert von 37,4%. Hierin 

liegt schon ein entscheidendes Ergebnis. Wäre die durch Mol./100 
Lösung von Ca-Nitrat bewirkte Quellung der Samen die Ursache für die 
Steigerung der geotropischen Reaktion auf 55,9% Krümmungen, wie sie 
in den früheren Versuchen erzielt wurde (Tabelle 4, Ca-Reihe), so müßte 
auch im vorliegenden Fall — Quellung in Mol./100 Ca-Nitrat, Wachstum 
in dem nur die normale Reaktion hervorrufenden destillierten Wasser — 
55,9% Krümmungen auftreten. Die Versuche mit Wachstum der Wur- 
.zeln auf Mol./50 und Mol./100 Lösungen nach Quellung der Samen in 
Salzlösung bewiesen dann, daß erst diese Einwirkung des Salzes auf die 
Wurzeln die Steigerung der geotropischen Reaktion hervorruft. Jetzt 
wird es verständlich, daß es in meinen Versuchen gleichgültig war, ob ich 
die Samen — wie es meist geschah — in destilliertem Wasser quoll und 
wusch oder in Leitungswasser, wie mehrere Versuche bewiesen. 

Auch eine Addition des zweimali- 
gen Einflusses der Salzlösungen hätte 
vielleicht erwartet werden können, 
so daß z. B. die in Mol./100-Lösung 
von Ca-Nitrat gequollenen Samen, 
auf der gleichen Lösung zum Aus- 

1 1 keimen gebracht, einen höheren Wert 
ag.dest. 30 mol 1/0 720 von gekrümmten Wurzeln aufweisen 
Saf, Peep a würden als die in Wasser gekeimten, 
entsprechend angewendeten Samen. Abb. 5 zeigt jedoch deutlich, daß 
die Kurve der ,,salzgequollenen‘‘ Samen (ausgezogen) unter derjenigen 
der „wassergequollenen‘“ Samen (gestrichelt) bleibt. Der Wert für 
Mol./200 (32,1% , Tabelle 15) sinkt sogar beträchtlich unter das Kontroll- 
niveau von 37,4%. Es läßt sich nun der Schluß ziehen, daß die Salz- 
quellung die geotropische Reaktion der auskeimenden Wurzeln nicht 
steigert, sondern sogar die Reaktionsfähigkeit lähmt, infolgedessen eine 
durch direkten Einfluß der Salzlösung hervorgerufene Förderung der 
geotropischen Reaktion mehr oder minder hemmen kann. In Mol./50 ist 
die Energie der Förderung anscheinend ausreichend, um den hemmenden 
Einfluß der Quellung zu überwinden (siehe Abb. 5); in Mol./100 wird der 
hemmende Faktor stärker, die Kurven in Abb. 5 entfernen sich vonein- 
ander, in Mol./200 ist er so stark, daß sich aus dem Gegeneinanderwirken 
des Quellungs- und des fördernden Einflusses eine Hemmung der geotro- 
pischen Reaktion ergibt. 

Die chemisch-physiologische Wirkung der Salze auf die geotropische 
Reaktionsfähigkeit der Wurzeln wird erst dann bestimmend, wenn diese 
ausgekeimt sind und direkt mit den Salzlösungen in Kontakt kommen. 
Nicht indirekte Beeinflussung der Keimwurzel vom quellungsphysio- 
logischen Zustande des Samens her, sondern Kontakt der Salzlösung mit 
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den Wurzelzellen und deren Permeabilitätsverhältnisse sind der aus- 
schlaggebende Faktor für die Förderung der geotropischen Reaktion, so- 
weit aus den bisherigen Versuchen geschlossen werden kann. Versuche 
auf breiterer Basis sind in Aussicht genommen. 


4. Die Versuche mit Alkalien. 

Aus der Gruppe der Alkalien wurden die Nitrate des Li, Na, K und 
des chemisch hierher gehörigen NH, untersucht. CHOLODNY hatte als 
prinzipielle Besonderheit der Alkalien angegeben, ‚daß sie die geotro- 
pische Reaktion mehr oder weniger hemmen‘; als in dieser Richtung 
wirksame Salze und Konzentrationen vermerkt er: n/20—n/100NaCl und 
n/100 KCl. Auch an dieser Stelle muß betont werden, daß CHOLODNY mit 
anderem Objekt und anderer Methode arbeitete als die vorliegenden Un- 
tersuchungen. Eine so einheitlich hemmende Wirkung der Alkalien war 
in meinen Versuchen nicht vorhanden; vielmehr enthält die Gruppe der 
Alkalien eindeutig fördernde und hemmende Elemente, die Salze sind 
in den verschiedenen Konzentrationen bald hemmend, bald fördernd, 
wie wir es in der Gruppe der Erdalkalien sahen. 


Tabelle 16. Alkalien. Lösungen: Mol./400 Nitrate. 





























Na K 
« Zahl Zahl der Zahl Zahl der 
= der gekriimmten => der gekrümmten 

vo nie gekrümmten Pflanzen Pflanzen gekrümmten Pflanzen 
Pflanzen in % Pflanzen in % 
39 19 48,7 36 16 44,4 
35 13 37,1 40 15 37,5 
32 2 28,1 30 ll 36,7 
733 20 54,1 33 13 39,4 
40 16 40,0 26 7 26,9 
34 6 17,6 25 8 32,0 
18 6 33,3 39 15 38,5 
37 11 29,7 34 15 44,1 
37 11 29,7 35 11 31,4 
21 6 28,6 36 10 27,8 
330 117 34,7 334 121 35,9 

a) In-Nitrat. 


Die Li-Kurve (Abb. 6) ähnelt in ihrem Verlauf auffallend der Ba- 
Kurve. Ihr Maximum liegt zwischen Mol./100 und Mol./200 bei ungefahr 
Mol./140 und beträgt 61,3% (Tabelle 22). Verhältnismäßig steil fällt die 
Kurve auf den Wert von 33,0% Krümmungen für Mol./200 ab. Dazwi- 
schen liegen die Stufen Mol./160 und Mol./180 mit dem gleichen Wert von 
43,9% Krümmungen. Etwas langsamer als dieser Abstieg vollzieht sich 
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Tabelle 20. NH,NO,. 

















Mol./20 Mol./30 Mol./40 
Zahl der | “nl der ge- re Zahl der | ZAh! der ge- 1 Zahl der | 28h! der ge- [aoe 
Pflanzen pe Pflanzen | Pflanzen ng Pflanzen | Pflanzen nen Pflanzen 
anzen in % Pflanzen in % Pflanzen in % 
34 2 5,9 41 16 39,0 40 19 47,5 
36 3 8,3 34 7 20,6 40 15 37,5 
35 7 20,0 37 10 27,0 37 5 13,5 
35 6 17,1 39 6 15,4 38 7 18,2 
33 2 6,1 33 "5 15,2 35 2 5,4 
33 2 6,1 37 5 13,5 33 3 9,1 
30 3 10,0 39 3 te 36 6 16,7 
37 3 8,1 41 6 14,6 36 3 8,3 
31 0 0,0 36 4 11,1 36 a 19,4 
34 2 5,9 38 6 15,8 32 4 12,5 
338 30 8,8 375 68 17,99 363 71 18,8 























auf der Seite der stärkeren Konzentrationen der Aufstieg zum Maximum. 
Die Versuche mit Mol./5-0Lösung von Li-Nitrat ergaben nur 33,3% 
Krümmungen. Dieser geringe Prozentsatz ist auf die Giftigkeit des 
Lithiums in der genannten Konzentration zurückzuführen. Wie 
Tabelle 19 zeigt, waren in den Einzelversuchen mit Mol./50 nur verhält- 
nismäßig wenige Keimwurzeln verwendbar: die zehn Versuche ergaben 
nur eine Gesamtzahl von 181 brauchbaren Wurzeln. Die übrigen — im 
Normalfall waren durchschnittlich in zehn Versuchen 300 Wurzeln 
brauchbar — waren verkümmert; bezeichnend war der fast völlige 
Mangel an Wurzelhaaren. Es ist nicht möglich, angesichts so deutlicher 
morphologischer Scuadigungen den Versuchen mit der Mol./50-Lösung 
von Li-Nitrat großen Wert beizumessen. Mol./100 dagegen erzielte an 
völlig gesund erscheinenden Wurzeln 52,99% Krümmungen (Tabelle 18); 
die Versuche mit Mol./120 (Tabelle 22) ergaben den stetig zum Maximum 
hinaufführenden Wert von 59,5% Krümmungen. 


b) NH,-Nitrat. 

Das Maximum der NH,-Kurve liegt wie bei Ca, Mg, Sr zwischen den 
Konzentrationen Mol.:30 und Mol./100. Die Mol./100-Lösung erzielte 
einen Prozentsatz an Krümmungen, der ungefähr in der Höhe der Kon- 
trollen liegt, rund 34% (Tabelle 18); dieser Wert hält sich bis Mol./200 
(34,6%, Tabelle 17). In diesem Bereich — dürfen wir annehmen — ist 
das NH,-Nitrat ohne Einfluß. Das Maximum erscheint bei Mol./80 mit 
57,4% Krümmungen (Tabelle 21, Abb. 7). Rasch steigen beide Aste der 
Kurve ab: über Mol./90 (44,7% Krümmungen, Tabelle 21) auf das schon 
genannte Niveau der Mol./100-Konzentration, über Mol./70 (41,9% 
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Krümmungen) auf Mol./60 mit 35,9% Krümmungen. Es ist auffallend, 
daß die Kurve bei Mol./50 wieder auf 42,5% Krümmungen ansteigt. Ich 
sehe darin einen Versuchsfehler; wahrscheinlich liegt der Wert für die 
genannte Konzentration tiefer. Jedoch scheint mir diese Störung des 
stetigen Kurvenverlaufs an dieser Stelle von keiner prinzipiellen Bedeu- 
tung zu sein. Zu einem schnellen Abstieg der Kurve führten die Versuche 
mit Mol./40-, Mol./30- und Mol./20-Lösungen (Tabelle 20). Die Krüm- 
mungsprozente dieser Konzentrationen sinken weit unter das Kontroll- 
niveau (siehe Abb. 7). Gift- und plasmolytische Wirkungen der Salz- 
lösungen werden die Ursachen dieser starken Hemmung der geotropi- 
schen Reaktion sein. 
c) K- und Na-Nitrat. 

K und Na verhalten sich völlig abweichend von Li und NH,, wie 
Abb. 8 zeigt. Keines der beiden Metalle bildet in dem Bereich der hier 
untersuchten Konzentrationen ein Maximum aus, beide hemmen die 
Reaktion der Wurzeln so stark, daß die Kurven stets unterhalb des 
Kontrollniveaus bleiben. Die Nitrate der beiden Metalle wurden in 
Mol./50-, Mol./100-, Mol./200- und Mol./400-Lésungen untersucht (siehe 
Tabelle 16, 17, 18, 19). Die Versuche mit Mol./400-Lösungen erzielten 
für Na 34,7%, für K 35,9% Krümmungen (diese Werte sind in die 
Abb. 8 aufgenommen worden). Diese Zahlen entsprechen ungefähr dem 
Kontrollwert von 37,4%. In Mol./400-Lösung wirken also Na und K nicht 
nennenswert hemmend auf die geotropische Reaktion ein. Dagegen er- 
zielten die Versuche mit Mol./200-Lösungen im Fall des K nur 21,0%, im 
Fall des Na nur 26,7% Krümmungen. Eine mäßige Erhöhung der Krüm- 
mungsprozente ergaben die Versuche mit Mol./100: Na bewirkte 31,96% , 
K 27,3% Krümmungen. Eine unwesentliche Verminderung dieser Werte 
brachten die Versuche mit Mol./50-Lösungen : Na erzielte 25,8%, K 24,1% 
Krümmungen. 

Von äußeren Umständen gezwungen und auch in der Meinung, daß in 
dem Gebiet zwischen Mol./100 und Mol./200, das für ein etwaiges Maxi- 
mum in Frage käme, kein Maximum möglich sei, unternahm ich keine 
entsprechenden Versuche. Denn es ist unwahrscheinlich, daß von einem 
etwaigen Maximum bei Mol./150 der Abstieg der Kurve in Mol./200 weit 
unter das Kontrollniveau von 37,4% Krümmungen führen würde, wie es 
die Versuche mit Mol./200 ergaben (Na: 26,7%, K: 21,0%). Wohl zeigen 
auch die NH,-Kurve einen Abstieg auf 33,96% (Mol./100) und die Li- 
Kurve einen solchen auf 33,0% (Mol./200); jedoch liegen diese Ab- 
weichungen vom Kontrollniveau, wie mir scheint, im weitesten Sinne 
innerhalb der Fehlergrenze. Sie erinnern an den Knick der Ca-, Mg- und 
Sr-Kurven. 

Möglicherweise liegt das Maximum der Na- und K-Kurven erst jen- 
seits der Konzentration von Mol./400, die, wie oben besprochen wurde, 
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den Anstieg der Kurven auf das Kontrollniveau bewirkt hatte. Vielleicht 
setzt sich dieser Anstieg über Mol./400 hinaus zu einem Maximum fort. 
Sobald die Umstände es erlauben, möchte ich dieser Frage nachgehen. 
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Abb. 8. Ausgezogene Kurve: A; gestrichelte Kurve: Na. Beide Kurven enthalten auch die Werte 
für Mol./400. 


Abb.6, 7. 8. Zur Erklärung siehe Fußnote der Abb. 14, S. 646. 


Als deutliches Ergebnis der bisherigen Versuche folgt jedoch, daß von den 
untersuchten Alkali- und Erdalkalimetallen Na und K am giftigsten wir- 
ken, in einem Konzentrationsbereich, in dem die übrigen Metalle ir- 
gendwo zu einem Maximum in der Förderung der geotropischen Reak- 
tion gelangen. 
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Abschnitt III. 


Allgemeines. 

Die hier vorgelegten Versuchsergebnisse gewähren zwar keinen um- 
fassenden Einblick in die Beziehungen zwischen lonenwirkung und geo- 
tropischer Reaktion; sie genügen jedoch zur Besprechung einiger allge- 
meiner Fragen, die sich bei der Durchsicht der Literatur einstellen. Von 
diesen sind zu nennen: 

1. In welcher Beziehung stehen die beobachtete Hemmung und 
Förderung der geotropischen Reaktion zum Wachstum des Materials? 

2. Sind die bisher gewonnenen Ergebnisse über die Permeabilität, 
Gift- und Reizwirkung der verwendeten Salze mit den vorliegenden Er- 
gebnissen in Einklang zu bringen? 


1. Die Beziehung zum Wachstum. 

CHOLODNY legte sich im Anschluß an seine Versuche die Frage vor, 
die unter 1. gestellt wurde, ob die beobachtete Hemmung der geotropi- 
schen Krümmung, welche die Alkalien verursachten, nur eine indirekte 
Folge einer Wachstumshemmung sei, oder auf einer direkten Beeinflussung 
der Krümmung durch die Metallionen beruhe. Eine Arbeit von SARAN- 
DINAKI (1912) zitiert CHOLODNY im Sinne der zweiten Möglichkeit. Er 
machte selbst Wachstumsmessungen, die ihn zu der Überzeugung 
brachten, daß ,,die Geschwindigkeit, mit welcher sich die geotropische 
Krümmung bildet, in keinem proportionalen Verhältnisse weder zur 
Wachstumsgeschwindigkeit noch zum Gesamtzuwachs des Organes 
steht.“ 

Von Interesse sind in der gestellten Frage Versuche von PIRSCHLE 
(1930) über den Einfluß homologer Ionenreihen auf das Wachstum von 
Wurzeln. Es wurden die Alkalien und Erdalkalien in verschiedenen 
Konzentrationen geprüft, leider nur in der Art, daß jedem Objekt nur 
eine (die bestgeeignete) Konzentration zukam. Infolgedessen sind die 
Wachstumswerte der einzelnen Konzentrationen nicht zur Bildung einer 
allgemeinen Beziehung zwischen Konzentration und Zuwachs verwend- 
bar. Aus demselben Grunde ist auch eine direkte Anwendung der Ergeb- 
nisse PIRSCHLESs auf die vorliegenden Versuche nicht möglich. 

In den Tabellen PırscHLes ist die außerordentliche Wachstums- 
förderung bemerkenswert, welche das Calcium, sei es als Sulfat, Chlorid 
oder Nitrat auf die Wurzeln ausübt, im Vergleich zu dem Wachstum der 
Wurzeln in destilliertem Wasser. Der Zuwachs solcher in Ca-Salz- 
lösungen wachsenden Wurzeln steigt in den Konzentrationen Mol./50, 
Mol./100 und Mol./200 oft bis zum 2!/,fachen des Normalen an. 

Diese Tatsache könnte als ein Hinweis auf einen Zusammenhang zwi- 
schen Wachstum und Reaktionsförderung betrachtet werden. Mehrere 
Gründe sprechen dagegen. Zunächst wäre mit einer solchen Annahme 
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nicht vereinbar, daß alle drei von PIRSCHLE (siehe oben) benutzten Kon- 
zentrationen die unter den gesamten Beobachtungen stärkste Wachs- 
tumsförderung des 21/.fachen des Normalwachstums bewirken können. 
Von einer deutlichen Beziehung zwischen Konzentration und Zuwachs, 
analog dem von mir beobachteten Zusammenhang von Konzentration 
und Reaktionsförderung, kann in-den Versuchen PIRSCHLES nicht ge- 
sprochen werden. 

Für die Entscheidung der unter 1. gestellten Frage ist es jedoch viel 
wichtiger, daß die Ergebnisse der mit Salzen des Ba, Mg und Sr von 
PIRSCHLE gemachten Versuche mit den vorliegenden Resultaten nicht in 
Zusammenhang gebracht werden können. Das Ca nimmt in den Ver- 
suchen PIRSCHLEs eine Sonderstellung ein durch die besprochene erheb- 
liche Wachstumsférderung ; denn die Salze des Ba, Mg und Sr verhalten 
sich in seinen Versuchen abweichend: sie hemmen, Ba und Mg jedenfalls 
fast immer das Wachstum, gemessen an dem normalen, erheblich. In den 
vorliegenden Versuchen hat sich aber gezeigt, daß wohl quantitativ dem 
Ca eine Sonderstellung zukommt, nicht aber prinzipiell, da auch Ba, Mg 
und Sr die geotropische Reaktion weit über das Normale hinaus fördern 
können. Wollte man also eine quantitative Beziehung des Wachstums 
zur Förderung der geotropischen Reaktion annehmen, so wäre nicht ein- 
zusehen, daß ein Metall der Erdalkalireihe (das Ca) die Förderung der geo- 
tropischen Reaktion zugleich mit einer Wachstumsförderung bewirke, die 
anderen von PIRSCHLE und mir geprüften Metalle Ba, Mg und Sr dagegen 
mit gleichzeitiger Wachstumshemmung. 

Wir sind in der Lage, bereits aus dieser kurzen Übersicht im Anschluß 
an CHOLODNY zu folgern, daß die Salze, die hier zur Verwendung kamen, 
direkt auf den Reizablauf in den Zellen wirken, ohne daß eine gleich- 
sinnige Beeinflussung des Wachstums erkennbar wäre. 

Ich habe der Versuchsanordnung wegen nur wenige Wachstums- 
messungen an den Wurzeln von Lepidium vorgenommen, deren Mittei- 
lung nicht verlohnt. Ihr Ergebnis liegt in der Richtung der oben ausge- 
sprochenen Ansicht über die Rolle des Wachstums bei den geschilderten 
geotropischen Vorgängen. Sobald die Fortsetzung der Versuche unter 
Hinzuziehung anderer Objekte — Lepidium ist für Wachstumsmessungen 
ungünstig — möglich ist, sollen genaue Wachstumsmessungen vorge- 
nommen werden. 


2. Die Beziehung zu Permeabilität und Giftwirkung. 
Wichtiger als die soeben behandelte ist die Frage nach einem Zu- 
sammenhang der hier mitgeteilten Befunde mit den Erfahrungen über 
die Permeabilität und Giftwirkung der verwendeten Neutralsalze. Die 
vorliegenden Versuche wurden — um an die Versuchstechnik zu er- 
innern — derart angestellt, daß die Wurzeln sich etwa 14—17 Stunden 
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auf der Salzlösung befanden und auf ihr auskeimten ; sie werden mit dem 
Wasser auch Teile des Salzes aus dem als Unterlage dienenden Filtrier- 
papier aufgenommen haben. (Es bleibt völlig offen, ob die lonen-Ad- 
sorplion oder - Aufnahme überwiegt, wieviel Ionen adsorbiert, bzw. auf- 
genommen werden, in welchem Maße jeder der beiden Vorgänge an dem 
Zustandekommen der Förderung der geotropischen Reaktion be- 
teiligt ist.) 

Für die Aufnahme der Salze werden die von TRÖNDLE, FITTING und 
anderen aufgefundenen Gesetzmäßigkeiten gelten. TRÖNDLE hat in weit- 
gehender Übereinstimmung mit Fırrinsschen Versuchen festgestellt, 
daß für das Vermögen der uns hier interessierenden Kationen, in die Zelle 
einzudringen, folgende Reihenanordnung in aufsteigendem Sinne gül- 
tig ist: 


Ca < Sr < Ba < Mg < Li < Na < K. (1) 
Die Frrrisssche Reihe (absteigend) lautet: 
(K, Na) > Li > (Mg, Ca, Ba, Sr). (2) 


Diese Reihen nähern sich der bekannten von HOFMEISTER aufge- 

stellten lyotropen Kationenreihe: 
Ca > Ba, Sr > Mg > Li > Na > K. (3) 

Will man einen übersichtlichen Vergleich der vorliegenden Ergebnisse 
mit den angeführten Reihen ermöglichen, so muß man sich diesem Ver- 
fahren der Reihenanordnung anschließen. Als Maßstab für die Einord- 
nung der einzelnen Elemente in diese Reihe kommen zwei Größen in Be- 
tracht: 

1. Der Maximalwert jeder Kurve. 

2. Der Mittelwert aller Krümmungsprozente des einzelnen Elementes 
in den Grenzen Mol./50 und Mol./200. 

Nach Maximalwerten (absteigend) geordnet, ergibt sich folgende 
Reihe: 

Ca > Ba > Mg > Li > Sr >NH, >Na,K 


74,7% 64,9% 63,1% 61,3% 59,0% 57,4% —— (4) 
Nach absteigenden Mittelwerten ordnen sich die Kationen wie folgt an: 
Ca > Ba >Mg > Li > Sr > NH, > Na - K 


61,4% 49,5% 484% 46,8% 45,7% 41,7% 28,2% 25,1% (5a) 
Besser wird die Reihe in folgender Art geschrieben: 
Ca — Ba > Mg > Sr 
Li -> NH, > Na > K. (5 b) 
Das Ubereinandergreifen der Erdalkali- und Alkaligruppe kommt 
in der Doppelreihe besser zum Ausdruck, durch sie wird das abweichende 
Verhalten des Li in der Reihe (5 b) gegenüber (5 a) verständlich. 
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Beide Reihen (4) und (5) sind den von TRÖNDLE, Fırrins und Hor- 
MEISTER aufgestellten Reihen außerordentlich ähnlich (siehe Reihe (1), 
(2), (3)). In der Beeinflussung der geotropischen Reaktion durch reine Salz- 
lösungen zeigen sich also die gleichen Gesetzmäßigkeiten, die für den all- 
gemeinen Vorgang der Salzaufnahme durch die Zelle gültig sind. Anders 
gesagt: Wenn wir die Größe der Maximalreaktion oder des Reaktions- 
mittelwertes als Maßstab für eine Reihenanordnung wählen und dabei zu 
einer für viele physiologische Vorgänge gültigen Reihe der Kationen ge- 
langen, dürfen wir folgern, daß die Höhe des Maximums der Beeinflussung 
der geotropischen Reaktion von der Natur des Elementes und seiner Stellung 
in der Kationenreihe bestimmt wird. 

Die relative Höhe des Maximal- und des Mittelwertes wird von der 
Giftwirkung des betreffenden Salzes reguliert werden. Reine Lösungen 
von Neutralsalzen sind für Pflanzen immer mehr oder weniger giftig: der 
Grad der Giftigkeit hängt — abgesehen von der Konzentration der Lö- 
sung — eben von der Stellung des Kations in der für das Eindringen gül- 
tigen Reihe ab. Denn die Untersuchung von Kano (siehe Referat 1926) 
über die relative Giftigkeit der Neutralsalze hat die gleiche Kationen- 
reihe ergeben: 

K > Na > Mg > Ba > Ca (abnehmende Giftigkeit), (6) 
wie sie für das Eindringen der Salze (Reihe (1), (2), (3)) und die Beeinflus- 
sung der geotropischen Reaktion (Reihe (5), (6)) gefunden wurde. ‚Somit 
besteht zwischen der Giftwirkung der Neutralsalze und ihrer Fähigkeit, 
in das Plasma einzudringen, ein vollständiger Parallelismus‘‘ (Kano 1926). 
Wir dürfen diesen Parallelismus ausdehnen auf die Beeinflussung der geo- 
tropischen Reaktion. 

Aber weder die Unterschiede in der Permeabilität, noch der damit eng 
verbundenen Giftwirkung der einzelnen Ionen scheinen mir ausreichend 
zu sein, die Eigenart der für Ca, Mg, Sr, Ba, Li, NH,, Na und K ermittel- 
ten Kurven zu erklären. Sie machen nur die quantitativen Differenzen 
zwischen den Kurven, nicht aber ihre prinzipielleGestalt und Lagerung ver- 
ständlich. Auch der Gesamtwirkung des einzelnen Kations auf die geotro- 
pische Reaktion muß ein Antagonismus zugrunde liegen. Im vorliegenden 
Falle gelangt man zu der Vorstellung, daß in den Zellen der Wurzeln, die 
auf der Lösung eines Salzes auskeimen, zwei Einflüsse sich kombinieren : 

1. Ein allgemein-physiologischer Einfluß, der, vom Normalfall aus ge- 
sehen, hemmend und fördernd sein kann. Er richtet sich in seinem Aus- 
maß nach relativer Permeabilität und Giftigkeit des Salzes. Auch die 
Konzentration wird in weiten Grenzen von Einfluß sein. 

2. Ein reiz-physiologischer Einfluß, der, hier die geotropische Reak- 
tion betreffend, ebenfalls hemmend und fördernd sein kann. Dieser Ein- 
fluß wird optimal innerhalb enger Grenzen bei einer gewissen Konzentra- 
tion wirksam, die aber für jedes Kation spezifisch sein wird. 
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Betrachten wir nun die mit einem deutlichen Maximum ausgezeich- 
neten Kurven des Ca, Ba, Mg, Sr, Li und NH,, so sehen wir die Maxima 
auf zwei Konzentrationsbereiche verteilt (siehe Abb. 1—4, 6—8): Ca, 
Mg, Sr und NH, haben ihr Maximum zwischen Mol./50 und Mol./100 als 
weitesten Grenzen, Ba und Li ihr Maximum zwischen Mol./130 und 
Mol./170. Es soll nun der Versuch gemacht werden, unter Zusammen- 
setzung der beiden unter 1 und 2 (siehe oben) angenommenen Einflüsse 
des Salzes die Verschiedenheiten der einzelnen Kurven verständlich zu 
machen. 

Ca-Kurve. Die Untersuchungen von HANSTEEN-CRANNER, OSTER- 
HOUT, LOEB und auch PIRSCHLE erweisen deutlich, daß das Ca in seinem 
allgemein-physiologischen Einfluß fördernd wirkt. Es hebt die Gift- 
wirkung anderer Ionen auf (HANSTEEN-CRANNER) und fördert außer- 
ordentlich das Wachstum (PIRSCHLE, siehe oben). Aber auch die reiz- 
physiologische Wirkung des Ca muß außerordentlich groß sein, wie aus 
dem hohen Maximum der Ca-Kurve zu ersehen ist. Bei Ca finden wir 
also den extrem günstigen Fall, daß sowohl der reiz- wie der allgemein- 
physiologische Faktor in hohem Maße fördernd ist. Die Ca-Kurve liegt 
infolgedessen in ihrem gesamten Verlauf weit über denen aller übrigen 
untersuchten Metalle. Daß wir allerdings den langsamen Abfall der Ca- 
Kurve hinter dem Maximum dem Nitrat-Anion zuzuschreiben haben, 
zeigten die Versuche mit den Anionen (siehe 8. 647). 

Mg- und Sr-Kurve. Beide Kurven liegen weit unter der Ca-Kurve; 
der Stellung der beiden Elemente in der Permeabilitätsreihe gemäß ist 
dieses Verhalten der Kurven verständlich. Innerhalb enger optimaler 
Grenzen kommt es zu einer noch beträchtlichen maximalen Steigerung 
der geotropischen Reaktion. Die Mg- und Sr-Kurve zeigen am besten 
im Vergleich zur Ca-Kurve den Einfluß der hier angenommenen Fak- 
toren: Der allgemein physiologische Faktor bestimmt das durchschnitt- 
liche Niveau der Kurve, der reizphysiologische Faktor die Lage und, mit 
dem erstgenannten Faktor kombiniert, die Höhe des Maximums. 

Ba-Kurve. Fast unerklärlich aber ist in der Ba-Kurve die Verlage- 
rung des Maximums in den Bereich zwischen Mol./130 und Mol./170. Das 
ist um so mehr der Fall, als sowohl der Maximal- wie der Reaktions- 
mittelwert sich gemäß der lyotropen Reihe zwischen Ca und Mg ein- 
ordnen. Da wir oben Kurvenniveau und -werte als hauptsächlich durch 
den allgemein physiologischen Faktor bestimmt ansahen, müssen wir 
hier die Verlagerung des Maximums dem reizphysiologischen Faktor zu- 
schreiben. 

Diese Verlagerung des Ba-Maximums um rund 9/10 Mol. steht jedoch 
innerhalb der Erdalkalireihe nicht prinzipiell allein. Auch das Sr zeigt 
eine Verlagerung seines Maximums, jedenfalls bei dem gegenwärtigen 
Stand der Untersuchungen des Kurvenverlaufs um etwa 2/10 Mol. gegen- 
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über dem Ca. Ich möchte diese Verschiebung nicht als einen Zufall an- 
sehen; denn die Versuche haben ja gezeigt, wie groß die Differenzen in 
den Krümmungsprozenten sind, die bei geringen Konzentrationsände- 
rungen auftreten. Wir müssen also eine solche Verschiebung um 
2/10 Mol. als beträchtlich ansehen. Die Sr-Kurve scheint mir deshalb 
ein wichtiges Glied zu sein zwischen der Lage des Maximums bei Ca, 
Mg einerseits und Ba andererseits innerhalb der Erdalkaligruppe. 

NH,-Kurve. Das Ammonium verhält sich analog dem Ca, Mg und 
Sr. Das Maximum liegt zwischen Mol./50 und Mol./100 und ist scharf 
ausgebildet. Der Einfluß der Giftwirkung, gemäß der Stellung in der 
Permeabilitätsreihe, äußert sich in dem geringen Mittelwert und in dem 
steilen Anstieg und Abfall vor und hinter dem Maximum. Denn ein eng 
begrenztes, scharfes Maximum beruht auf einer mehr oder weniger hem- 
menden Wirkung des allgemein physiologischen Faktors, ein breites wie 
bei Ca ausgebildetes Maximum dagegen auf einer fördernden Wirkung des 
genannten Einflusses. 

Li-Kurve. Li zeigt wie Ba die Verschiebung des Maximums, und zwar 
in den gleichen Bezirk zwischen Mol./130 und Mol./170. Es ist auffällig, 
daß je ein Element der Erdalkali- und der Alkaligruppe diese Verschie- 
bung aufweisen; beide sind Elemente, die, auf ihre Gruppe bezogen, 
schwer eindringen (siehe Reihe (5b)). 

Na- und K-Kurve. Na und K zeigen den extrem ungünstigen Fall im 
Zusammenwirken der beiden oben angenommenen Einflüsse: Die mit 
hoher Permeabilität verbundene relativ hohe Giftigkeit der beiden Kat- 
ionen kombiniert sich, wie aus dem Kurvenverlauf (siehe Abb. 8) ge- 
folgert werden kann, mit einem ebenfalls hemmenden reizphysiologischen 
Einfluß, denn nirgends kommt es in dem untersuchten Gebiet zu einem 
Anstieg über das Kontrollniveau von 37,4%. 

Man könnte an dieser Stelle den Einwand machen, daß die Na- und 
K-Kurven im Vergleich zu den oben besprochenen zu ungünstig erschei- 
nen, da sie auf zu wenigen Bestimmungen beruhen, da ein etwaiges Maxi- 
mum nicht in den Mittelwert aufgenommen ist. Aber selbst wenn 
jenseits von Mol./400 (siehe die Ausführungen S. 660) noch ein Maximum 
zu erwarten wäre, würden sich die Mittelwerte der Kurven der beiden 
Kationen nicht so wesentlich erhöhen können, daß an ihrer Stellung 
innerhalb der Reihen (4) und (5) etwas geändert würde. Denn der Abstand 
des Na-Mittelwertes von dem des NH,, dem letzten mit einem Maximum 
ausgezeichneten Element in der Reihe, beträgt noch 12,5% (siehe 
Reihe (5a)). Und auch das Maximum des NH, mit 57,4% dürfte von Na 
und K nicht erreicht werden können, wenn wir die übrigen auf deutlicher 
Hemmung beruhenden Werte für Mol./50, Mol./100 und Mol./200 im 
Auge behalten. 

Abschließend sei auf die grundlegenden Feststellungen CHOLODNYs 
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zurückgegriffen. Die vorliegenden Untersuchungen bestätigen die von 
CHOLODNY gefundene Hemmung der geotropischen Reaktion infolge der 
Einwirkung der Alkalien Na und K; Li und NH, nehmen dagegen eine 
Sonderstellung ein. Den grundlegenden Unterschied zwischen der Arbeit 
CHOLODNYs — in seinen Versuchen waren die Erdalkalien fast ohne 
Einfluß — und der vorliegenden bildet die außerordentlich große För- 
derung der geotropischen Reaktion durch die Erdalkalien und Li und NH,. 
Inwiefern Verschiedenheiten des Materials und der Methodik dabei von 

Bedeutung sind, muß die Fortsetzung der hier begonnenen Arbeit lehren. 


Abschnitt IV. 
Zusammenfassung. 

1. Keimen Wurzeln von Lepidium sativum auf Filtrierpapier aus, das 
mit Salzlösungen verschiedener Konzentration getränkt ist, so wird die 
Größe der geotropischen Reaktion dieser Wurzeln, bestimmt durch den 
Prozentsatz gekrümmter Wurzeln bei Schwellenwertreizung, gefördert 
oder gehemmt. 

2. Über das Maß dieser Förderung oder Hemmung entscheiden Kon- 
zentration und Natur des gelösten Salzes. 

3. Die Salze (vorwiegend Nitrate) der Erdalkalien Ca, Mg, Sr und Ba 
fördern die geotropische Reaktion in allen Konzentrationen zwischen 
Mol./50 und Mol./200. Jedem Kation kommt ein Maximum der Förde- 
rung zu; das höchste erzielte Ca (-Nitrat) bei Mol./60 mit 74,7% Krüm- 
mungen. Das bedeutet eine Förderung um 100% gegenüber dem Nor- 
malwert von 37,4% der Kontrollbestimmungen mit destilliertem Wasser. 

4. Die untersuchten Alkalien Li, Na, K und NH, verhalten sich nicht 
einheitlich. Na- und K-Nitrat wirken in den Konzentrationen Mol./50 
bis Mol./200 ausgesprochen hemmend. Li und NH, dagegen fördern die 
geotropische Reaktion und haben ein ausgeprägtes Maximum dieser 
Förderung; sie schließen sich daher den Erdalkalien an. 

5. Ordnet man die Kationen nach der Höhe der jedem entsprechen- 
den Maximalförderung, so ergibt sich eine Reihe, die sich mit den von 
TRÖNDLE, FrrTrING und Kano für die Permeabilität ermittelten Reihen 
weitgehend deckt. 

6. Die Kurven, die sich aus den Krümmungsprozenten der verschie- 
denen Konzentrationen ergeben, werden als das Ergebnis der Zusammen- 
wirkung zweier Einflüsse des Kations betrachtet: 

1. Das Kation wirkt allgemein physiologisch fördernd oder hem- 
mend auf das Verhalten der Zelle nach Maßgabe seiner Stellung 
in der Permeabilitätsreihe ein. 

. Das Kation wirkt reiz-physiologisch fördernd oder hemmen! 
auf die Zelle ein und bestimmt die Lage des Förderungsmaxi- 
mums. 


tn 
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7. Auch die wenigen vergleichenden Versuche mit den Anionen Cl, 
NO;, CNS und Br weisen auf einen Zusammenhang zwischen Permeabili- 
tät (Giftwirkung) und Beeinflussung der geotropischen Reaktion hin. 


Herrn Prof. Dr. Jost habe ich für die gütige Bereitstellung der Mittel 
des Institutes meinen ergebensten Dank auszusprechen. 


Heidelberg, Botanisches Institut der Universität. 





Literatur. 

1. Beneeke-Jost: Pflanzenphysiologie 1 (1923). — 2. Cholodny, N.: Über den 
Einfluß der Metallionen auf die Reizerscheinungen bei den Pflanzen. Schrift. d. 
Univ. zu Kiew 1918, 1. — 3. Zur Frage über die Beeinflussung des Protoplasmas 
durch mono- und bivalente Metallionen. Beih. z. Bot. Zbl. 39, Abt. 1. 231 (1923). 
— 4. Über den Einfluß der Metallionen auf den Geotropismus der Wurzeln. Ebenda 
239. — 5. Fitting, H.: Untersuchungen über die Aufnahme von Salzen in die 
lebende Zelle. Jb. f. wiss. Bot. 54, 1 (1915). — 6. Günther-Massias, M.: Über die 
Gültigkeit des Reizmengengesetzes bei der Summation unterschwelliger Reize. 
Z.£. Bot. 21, 129 (1928). — 7. Hansteen-Cranner, B.: Über das Verhalten der Kultur- 
pflanzen zu den Bodensalzen. I und II. Jb. f. wiss. Bot. 47, 289 (1910). — 8. Höber. 
R.: Physikalische Chemie der Zelle und Gewebe 1926. — 9. Kaho, H.: Das Verhalten 
der Pflanzenzelle gegen Salze. Erg. Biol. 1 (1926). — 10. Pirsehle, K.: Zur 
physiologischen Wirkung homologer Ionenreihen. Jb.f. wiss. Bot. 72, 335 (1930). — 
11. Porodko, Th.: Untersuchungen über den Chemotropismus der Pflanzenwur- 
zeln. Ebenda 64, 450 (1925). — 12. Tröndle, A.: Untersuchungen über die geo- 
tropische Reaktionszeit und über die Anwendung variationsstatischer Methoden 
in der Reizphysiologie. Neue Denkschr. Schweiz. Naturforsch. Ges. 51, Abh. 1 
(1915). — 13. Sur la Perméabilité du Protoplasme vivant pour quelques sels. Arch. 
Se. phys. et nat. 45, 38, 167 (1918). — 14. Zimmermann, W.: Die Georeaktionen 
der Pflanze. Erg. Biol. 2, 116 (1927). 











DIE VERWENDUNG 
DER BEIJERINCKSCHEN INDIGWEISSMETHODE 
ZU QUANTITATIVEN ASSIMILATIONSVERSUCHEN. 

Von 


MASUTA MATSUBARA 
(Tokio, z. Zt. Berlin). 


Mit 8 T wtahhila 1g: 
(Eingegangen am 21. Oktober 1930.) 





Einleitung. 

Indigokarmin in wässeriger Lösung wird bekanntlich wie viele andere 
Farbstoffe durch Natriumhydrosulfit (Na,S,O,) reduziert. Die ursprüng- 
liche blaue Farbe verschwindet, die Lösung hellt sich auf und wird gelb- 
lich. Diese reduzierte Lösung nennt man Indigweiß. Kommt sie wieder 
mit Sauerstoff in Berührung, wird sie also oxydiert, so entsteht wieder 
das ursprüngliche blaue Indigokarmin. 

REGNARD, BEIJERINCK und Kny haben am Ende des 19. Jahrhunderts 
die Indigweißlösung zum Nachweis der Sauerstoffentwicklung bei der 
Photosynthese verwendet. Dieses beliebte Reagens wurde aber nur 
qualitativ zum Sauerstoffnachweis benutzt. Irgendwelche Ansätze, diese 
Methode auch quantitativ auszuwerten, liegen bislang nicht vor. 

Der Gedanke liegt nun nahe, mit Hilfe einer Standardlösung des Farb- 
stoffes, die durch eine ebenfalls genau dosierte Lösung des Reduktions- 
mittels gerade bis unterhalb des Umschlagpunktes entfärbt wurde, die 
Sauerstofferzeugung bei der Assimilation kolorimetrisch zu bestimmen. 

Der Zweck meiner Untersuchungen war die Ausarbeitung und experi- 
mentelle Prüfung einer solchen quantitativen Methode für Assimilations- 


versuche. 
Abschnitt I. Methodik. 

1. Herstellung der Standardlösung. 
Zur Herstellung der Standardlösung wurde eine Rollflasche von 5,5 1 
Inhalt verwendet. In dieser wurden 51 destilliertes Wasser im Auto- 
klaven unter 2 Atm. Druck gekocht, um die Luft völlig auszutreiben. 
Nach 1—2stiindigem Kochen wurde das Wasser aus dem Autoklaven 
heraus genommen und, wenn es bis auf 100°C abgekühlt war, 0,5g KHCO, 
hinzugefügt. Hierdurch erhielt das Wasser eine schwache alkalische Re- 
aktion. Weiter wurden dem Wasser 0,125 g Indigokarmin in Pulverform 
(CicH10N202) + 0,068 g Natriumhydrosulfit (Na:S:0,) zugegeben. Mit 
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der angegebenen Menge des Farbstoffes wird eine für kolorimetrische 
Arbeiten genügend gefärbte Lösung erzielt. Die Hydrosulfitmenge ist so 
bemessen, daß die benutzte Farblösung eben noch entfärbt wird. Bringt 
man die so erhaltene Indigweißlösung mit der Luft in Berührung, so tritt 
an der Oberfläche sofort Blaufärbung ein. 

Das Natriumhydrosulfit wurde stets nur in Pulverform zur Lösung 
zugesetzt. Es zeigte sich nämlich, daß bei der Verwendung frischer Prä- 
parate (KAHLBAUM pro analysi) und, wenn die Substanz im Exsikkator 
über Chlorkalzium mit Kupfersulfat aufbewahrt und aus dem Vorrats- 
gefäß nicht von der Oberfläche entnommen wird, die Empfindlichkeit der 
Reaktion vollkommen konstant bleibt, also eine Zersetzung des Hydro- 
sulfits nicht zu befürchten ist. Auf diese Weise ist die Herstellung der 
Standardlösung des Indigweiß außerordentlich vereinfacht. Die Ver- 
wendung der leicht zersetzlichen Lösung von Natriumhydrosulfit, die sich 
bei alkalischer Reaktion höchstens 4—5 Stunden hält, und die umständ- 
liche Bestimmung des Hydrosulfit würden die Anwendung dieser Methode 
wesentlich erschweren. 

Der chemische Vorgang bei der Reduktion des Indigokarmins zu 
Indigweiß verläuft nach folgendem Schema: 


0 soo 
C,H > =C port Indigokarmin 
NH NN 


C(OH C(OH 
CHK Sc-c¢ Set, Indigweiß 
NH NH 





Na,SO, Na,SO 
+2H,0 ‘sq: = #H,80, 
Weit, H,0 + 0: H, 


Unmittelbar nach der Herstellung der Standardlésung wird sie noch 
heiß in die Vorratsflasche (Abb.1 A) eingefüllt. Diese Vorratsflasche ist 
ein 4,5 1 fassender Rundkolben, in dessen Hals am zugeschmolzenen Ende 
zwei Glasröhren mit Hahn eingeschmolzen sind, von denen die eine bis 
auf den Boden des Kolbens reicht. 

Vor dem Einfüllen der Lösung wird in die Vorratsflasche völlig O,- 
freies Wasserstoffgas gefüllt. Die Einführung der Standardlösung aus der 
Herstellungsflasche erfolgt vom Boden aus, indem Wasserstoffgas aus 
einem Kırrschen Apparat (bzw. Gasometer) in die Herstellungsflasche 
nachströmt. Auf diese Weise wird jede Berührung der Standardlösung 
mit der sauerstoffhaltigen Luft vermieden. In der Vorratsflasche läßt 
man die Indigweißlösung nun abkühlen bis zur Versuchstemperatur. Bei 
150 C ergibt die oben angewendete Menge von Wasser und Reagenzien 
4,331 Indigweiß. Es ist nun notwendig, dieser Lösung einen zur Assi- 
milation hinreichenden CO,-Gehalt zu geben. 


Planta Bd. 12. 45 
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2. Die Kohlensäurekonzentration der Indigweißlösung. 
Da das KHCO, in der Indigweißlösung von 100° C gelöst wurde, so 
ist nicht anzunehmen, daß die gegen die Außenluft vollkommen ab- 
geschlossene Lösung beim Erkalten noch eine merkliche Menge von CO, 
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Abb, 1. Die Vorratsflasche für die Indigweißlösung mit Manometer und Kohlensäure- und 
Wasserstoffzuleitung. Weitere Erklärung im Text. 





gelöst enthält. Für diese Annahme spricht auch die alkalische Reaktion 
der Indigweißlösung. Es wurde darum dieser Lösung von der jeweiligen 
Versuchstemperatur eine bestimmte Menge CO, zugegeben, welche volu- 
metrisch abgemessen wurde. Mit Hilfe des in Abb. 1 gezeichneten Mano- 
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meters wurden der Vorratsflasche jedesmal 1,64 ccm CO, gereinigt aus 
einer Stahlflasche zugeführt. Auf diese Weise enthielt also die Indigweiß- 
lösung in allen Versuchen 0,0037 Vol.% CO;. 

Dieser CO,-Druck entspricht nahezu demjenigen in natürlichen 
Wässern, welche mit der Luft im Gleichgewicht stehen, so daß die CO;- 
Versorgung der Versuchspflanzen in der Indigweißlösung normal gewesen 
sein dürfte. Wie die Kohlensäure zur Indigweißlösung hinzugefügt 
wird, soll an Hand der Abb. 1 
gezeigt werden. Zunächst wird 
Hahn 6 geschlossen und das 
Ende des Gummischlauches p 
mit dem oberen Teile des Mano- 
meters verbunden. Nun stellt 
man den Dreiweghahnaso, daB 
das Gas in der Richtung q strö- 
men kann, wodurch die Luft 
aus der Kugel des Manometers 
H, aus dem Gummischlauch r 
und aus dem Dreiwegstück 
herausgelassen wird; darauf 
leitet man Kohlensäure aus 
der Stahlflasche ein. Dabei ist 
Hahn a zu schließen ; dann löst 
man das Ende des Gummi- 
schlauches vom Manometer. 
Durch Schließen des Hahnesc, 
Öffnen des Hahnes b läßt man 
die Kohlensäure ©: die Ku- 
gelH. An derSkala liest man |S vl KL 
dann die bestimmte Menge jy Il | 
Kohlensäure ab. Danach sind 
das Reduzierventil und Hahn b 
zu schließen. Durch Umlegen des Dreiweghahnes «a wird darauf die 
Kohlensäure in die Vorratsflasche A eingelassen. 











Abb. 2. Assimilationsgefäß. Erklärung im Text. 


3. Die Reinigung des Wasserstoffgases. 

Zum Überfüllen der Indigweißlösung aus der Herstellungsflasche in 
die Vorratsflasche wurde wie oben angegeben Wasserstoffgas benutzt. 
Es soll hier noch kurz auf die Methode der Reinigung eingegangen wer- 
den. Das Wasserstoffgas wurde in einer Stahlflasche vom Zeppelin- 
Wasser- und Sauerstoffgaswerk A.-G. bezogen. Für die direkte Verwen- 
dung wurde es besonders gereinigt und in zwei gläsernen Gasometern 
unter Druck vorrätig gehalten. Das mittels Reduzierventils aus der 

45* 
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Stahlflasche entnommene Gas passierte zunächst eine Gaswaschflasche 
mit 2% wässeriger Kaliumpermanganatlösung zur Oxydation organischer 
Gase. Von hier gelangte das Wasserstoffgas in eine zweite Waschflasche 
mit gesättigter Lösung von Quecksilbersublimat (HgCl,) zur Vernichtung 
anorganischer gasförmiger Beimengungen, darauf in eine dritte Flasche 
mit alkalischer Pyrogallollösung zur Entfernung von etwa noch vor- 


Indigweiss | \ 



































Abb. 3. Versuchsgefäß in Schaltung zur Herstellung von Standardfarblö 
Erklärung im Text. 





handenem Sauerstoff. In einer vierten Waschflasche passierte endlich 
der Wasserstoff zum Schutze noch eine starke wässerige Pyrogallollösung. 


4. Die Herstellung der Standardfarblösungen zur kolorimetrischen 
O:- Bestimmung. 

Nachdem die Herstellung einer normierten Indigweißlösung von stets 
gleicher Güte gelungen war, mußte eine Reihe von Vergleichslösungen 
hergestellt werden von genau bekanntem und abgestuftem O,-Gehalt, 
die zur Kolorimetrierung der später zu erwähnenden gefärbten Versuchs- 
lösungen von unbekanntem O,-Gehalt dienen sollten. 
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Zur Herstellung dieser Lösung wurde das in Abb.2 dargestellte Ge- 
fäß aus weißem Glas mit genau passender Kapsel und drei Hähnen be- 
nutzt. Das Gefäß, welches auch bei den Assimilationsversuchen Ver- 
wendung fand, hatte einen Rauminhalt von 149,5 cem. Mit Hilfe von 
Wasserstoffgas wurde das Versuchsgefäß mit der Indigweißlösung voll- 
kommen gefüllt. Darauf wurde eine in der kalibrierten starkwandigen 
Kapillare X der Abb. 3 bei 22°C und 1 Atm. Druck genau gemessene 
Menge Luft eingeführt. Abb. 3 gibt die Anord- 
nung der Kapillare zur Einführung der Luft in 
das Versuchsgefäß. Durch Öffnen des Quetsch- 
hahnesa wird das Versuchsgefäß A bei offenem #------ 
Hahn e gefüllt. Hierauf schließt man Hahn e 
und läßt durch Hahn d das Indigweiß kurze 
Zeit austreten, worauf d geschlossen wird, wäh- 
rend e geöffnet bleibt. Nun werden die Quetsch- 
hähne b und a geöffnet, bis das Indigweiß in 
die Vorlage C eintritt. Läßt man nun bei Öff- 
nung von Hahn d ein wenig Indigweißlösung 
ausfließen und hebt die Kapillare aus der Vor- 
lage C ein wenig heraus, so gelangt eine kleine 
Luftblase in die Meßkapillare K, deren Größe 
man durch Öffnen des Hahnes a leicht regulie- 
ren kann. Wenn sie genau dimensioniert ist, 
läßt man sie durch vorsichtiges Öffnen von 
Hahn d in das Versuchsgefäß eintreten. 

Durch mehrfaches Schütteln des Gefäßes A 
wird vollständiger Verbrauch des in der gemes- 
senen Luftblase vorhandenen Sauerstoffes her- 
beigeführt. Diegebläute Lösung wird nun unter 
Sauerstoffabschluß überführt in das in Abb. 4 
angegebene Kolorimetergefäß. 

Auf diese Weise wurden eine Reihe von Stan- 
dardfarblösungen mit verschiedenem Sauer- 
stoffgehalt hergestellt. 

In Tabelle 1 sind der Gehalt an Sauerstoff und andere Werte an- 
gegeben. 

Der Vergleich der Standardlösungen mit den Versuchslösungen wurde 
in einem Komparator vorgenommen. Dieser besteht aus einem Holzklotz 
mit drei nebeneinander liegenden parallelen Bohrungen, die so weit sind, 
daß die in Abb. 4 abgebildeten Komparatorgefäße darin Platz finden. 
Damit die hahntragenden Gefäße in diese Bohrungen eingeführt werden 
können, ist der Holzklotz der Länge nach gespalten. 

Die beiden Hälften werden durch kleine Klammern miteinander fest 


150mm 
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Abb. 4. Kolorimetergefäß. 
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Tabelle 1. Reduktion des O,-Gasvolumens auf 0° und 760 mm Atm. 








OrGehalt der Luft OrGehalt der Luft 
Standardiarben Kapillarlänge bei 22°C u. 760 mm bei OC u. 760 mm 
Nr. mm pro 149,5 com Lösung pro 100 ccm Lösung 
ccm ccm 
50,0 0,0219 0,0136 
75,0 0,0329 0,0204 
100,0 0,0438 0,0271 
3. 18,5 0,005 
2. 36,8 0,010 
3. 53,3 0,015 
4. 73,8 0,020 
5. 92,2 0,025 











verbunden. Durch drei senkrecht auf die für die Gläser bestimmten 
Bohrungen zu verlaufende runde Durchblicklöcher wird ein schnelles 
Vergleichen dreier Lösungen ermöglicht. 


5. Die Empfindlichkeit der Methode. 


Wie aus Tabelle 1 hervorgeht, ließ sich eine Standardfarblösung her- 
stellen, welche sich von einer zweiten durch den gemessenen Gehalt von 
0,005 com Sauerstoff, auf 0° C und 1 Atm. pro 100 ccm Lösung berechnet, 
unterschied. Diese beiden Lösungen waren kolorimetrisch sehr deutlich 
voneinander verschieden, so daß man mit Leichtigkeit auch noch mehrere 
Nuancen zwischen ihnen festlegen konnte. In dieser Weise waren mit 
Sicherheit Lösungen zu unterscheiden, deren Sauerstoffgehalt nur um 
0,001 com pro 100 ccm Lösung, d. h. also die um 0,001 Vol.% Sauerstoff 
differierten. Benutzt man bei der bekannten WINKLERschen Methode 
der Sauerstoffbestimmung Büretten, welche eine Ablesegenauigkeit von 
0,02 ccm haben und verwendet man zur Titration eine n/100 Na,S,0;- 
Lösung, so lassen sich noch Lösungen unterscheiden, deren Sauerstoff- 
gehalt 0,01 ccm pro 100 ccm Lösung beträgt. Die Empfindlichkeit der 
kolorimetrischen Methode übertrifft somit die WINKLERsche Methode um 
eine Dezimale. 


Abschnitt II. Die Assimilationsversuche. 
1. Material und Methode. 

Als Assimilationsgefäß diente das in Abb. 2 gezeichnete zylindrische 
Gefäß, welches in der oben angegebenen Weise (siehe S. 675) mit der 
Indigweißlösung gefüllt und mit den Versuchspflanzen beschickt wurde 
(8. 677). 

Zur Belichtung wurde das Gefäß in ein Wasserbad von konstanter 
Schichtdicke (2,5 cm) versenkt, dessen Temperatur auf :/,° C konstant 
gehalten werden konnte. 
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Als Lichtquelle diente eine 100kerzige Osram-Soffittenlampe, die in 
einer Entfernung von 1 m, 75 cm und 50 cm aufgestellt wurde. So wur- 
den die Lichtintensitäten von 100 MK, 178 MK und 400 MK erzielt. 

Die Beschickung des Assimilationsgefäßes wurde folgendermaßen vor- 
genommen: Das Gefäß wurde zunächst mit destilliertem Wasser und den 
bestimmten Pflanzenproben gefüllt. Nun wurde aus der Vorratsflasche 
im Dunkeln bei ganz schwacher blauer Lampe das destillierte Wasser 
durch Indigweißlösung ersetzt. Die Belichtung der Versuchspflanzen er- 
folgte unter langsamem Drehen der Assimilationsflasche. Die Menge der 
Pflanzen war immer so bemessen, daß sie sich gegenseitig nicht beschatten 
konnten. 

Vor Beginn der Versuche wurden die Versuchspflanzen im Dunkeln 
2—3 Stunden im Versuchsraum in Leitungswasser mit der Versuchs- 
anordnungstemperatur gelegt, um die Wirkung des Zeitfaktors konstant 
zu halten. 

Als Versuchspflanzen wurden submerse Süßwasserpflanzen ohne 
Interzellularen verwendet: eine unbestimmte Spezies von Spirogyra, eine 
ebensolche von Cladophora und Fontinalis antipyretica. Sämtliche Pflan- 
zen entstammten dem Garten des Pflanzenphysiologischen Institutes der 
Universität Berlin in Berlin-Dahlem. 

Die Dauer der Assimilationsversuche betrug 0,5—1,5 Stunden. Die 
Temperatur wurde zwischen 0°C und +259 C variiert. 

Die Assimilationsgröße wurde berechnet auf 1 g Trockengewicht und 
1 Stunde Belichtungsdauer. Der Kohlensäuregehalt der Versuchslösung 
war zu Beginn der Versuche stets der gleiche (0,0037 Vol.%). 

Bei der Angabe der Assimilationsgröße in den Protokollen und Kur- 
ven in Kubikzentimeter Sauerstoff handelt es sich um den sogenannten 
Assimilationsüberschuß. Die Atmungsgröße der benutzten Pflanzen 
wurde nicht bestimmt. 


2. Die Assimilation bei verschiedener Temperatur und Lichtintensität. 
In den Assimilationsversuchen sollte nun die Brauchbarkeit der neu 
ausgearbeiteten Methode geprüft werden. Es wurde darum die Assi- 
milation der genannten submersen Pflanzen in Abhängigkeit von Tem- 
peratur und Licht untersucht. 


a) Die Abhängigkeit der Assimilation von der Temperatur. 

Der Verlauf der Assimilation für die drei untersuchten Pflanzen bei 
verschiedener Temperatur wird durch die Kurven der Abb. 5 und ferner 
durch die Protokolle 1, 2 und 3 wiedergegeben. 

Der allgemeine Kurvenverlauf stimmt überein mit den bekannten 
Angaben über die Temperaturabhängigkeit der Assimilationsgröße dieser 
drei Pflanzen. Danach ist diese für Fontinalis relativ hoch, ebenfalls auch 
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Versuch | Yernuche- ae nö lnocmgreteht rn Mittel für 

Nr. sta. wassers ccm £ 1 g Trock. OzGehalt 
Grad C ecm com 

152 2 0 0,015 0,0898 0,082 
153 2 0 0,010 0,0765 0,068 | 0.075 
141 2 0 0,012 0,0704 0,090 hi” 
144 2 0 0,010 0,0823 0,060 

~ 115 2 5 0,012 0,0448 0,134 
121 2 5 0,012 0,0377 0,159 | 
122 2 5 0,010 0,0370 0,135 | 0.122 
135 2 5 0,010 0,0392 0,127 : 
142 1 5 0,006 0,0764 0,080 | 
151 2 5 0,014 0,0740 0,095 
140 1 10 0,012 0,0680 0,175 
143 1 10 0,007 0,0456 0,152 | 0.187 
145 1 10 0,009 0,0528 0,170 | d 
148 1 10 0,013 0,0518 0,251 
101 1 15 0,014 0,0409 0,342 
108 1 15 0,013 0,0346 0,375 
110 1 15 0,011 0,0287 0,385 
128 1 15 0,012 0,0350 0,342 0,382 
128 1 15 0,014 0,0350 0,400 
134 1 15 0,014 0,0352 0,397 
139 1 15 0,020 0,0462 0,432 
132 1 20 0,013 0,0340 0,382 | 
108 1 20 0,012 0,0346 0,360 0,380 
133 1 20 0,014 0,0348 0,403 | 
104 1), 25 0,010 0,0300 0,200 
113 1 25 0,005 0,0217 0,231 | 
126 1), 25 0,020 0,0615 0,215 0,188 
146 2 25 0,010 0,0350 0,143 | 
147 2 25 0,012 0,0395 0,152 




















Lichtintensität : 178 MK. 


noch für Cladophora, während Spirogyra bei 00 C bis +59 C nur sehr 
wenig assimiliert. 

Der spezielle Verlauf der Kurven findet weitgehende Bestätigung 
durch Untersuchungen an den gleichen Objekten, welche G. EHRKE vor 
kurzem im hiesigen Institut ausgeführt hat. Allerdings ist die Lage des 
Assimilationsmaximums nach EHRKE ein wenig verschieden von dem 
von mir ermittelten, und zwar liegt es um etwa 5° C niedriger. Doch 
entspricht der Abfall der Assimilationsgröße jenseits von 20° C den Er- 
gebnissen EHRKES. 
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Versuchsprotokoll 2. Cladophora. 

















Temp. des 

Versuch be Versuche Or-Gehalt |Trockengewicht 1 Bande pro aus 
Nr. wassers cem 1 g Trock. 

Std. Grad C : cem ccm 
232 1 0 0,013 0,0514 0,253 
233 1 0 0,011 0,0489 0,225 | 
225 1 0 0,009 0,0368 0,250 Re” 
231 ] 0 0,010 0,0435 0,230 
201 1 5 0,015 0,0472 0,318 
203 1 5 0,014 0,0497 0,282 
204 1 5 0,015 0,0468 0,320 
208 1 5 0,014 0,0453 0,309 0,302 
221 1 5 0,015 0,0494 0,300 
222 2}, 5 0,010 0,0466 0.315 
223 1 5 0,015 0,0550 0,273 
208 1 10 0,017 0,0453 0,375 
220 1 10 0,013 0,0380 0,342 | aisés 
221 1 10 0,017 0,0494 0,351 | , 
224 1 10 0,015 0,0392 0,383 
202 1 15 0,015 0,0381 0,393 
207 1 15 0,017 0,0406 0,420 
210 1 15 0,020 0,0450 0,445 dés 
211 1 15 0,014 0,0348 0,402 “ 
214 1 15 0,013 0,0338 0,385 | 
229 1 15 0,020 0,0450 0,440 
202 1 20 0,014 0,0381 0,375 
206 1 20 0,017 0,0458 0,370 | ass 
207 1 20 0,013 0,0406 0,335 | ’ 
230 1 20 0,015 0,0440 0,341 
205 1 25 0,010 0,0542 0,185 
213 1 25 0,010 0,0461 0,217 | 
215 1 25 0,012 0,0556 0,215 | 0,202 
226 1 25 0,010 0,0506 0,197 
227 1 25 0,009 0,0472 0,190 | 
228 1 25 0,008 0,0385 0,208 














Lichtintensität : 178 MK. 


b) Die Abhängigkeit der Assimilation von der Lichtiniensität. 

Die Abhängigkeit der Assimilationsgröße von der Lichtintensität bei 
der oben angegebenen konstanten CO,-Konzentration wurde bei ver- 
schiedener Temperatur geprüft für Spirogyra (Abb. 6), Fontinalis (Abb. 7 
und Abb. 8), Protokolle 4 und 5. Es ergibt sich zunächst ein fortwähren- 
des Ansteigen der Assimilationskurve mit zunehmender Lichtintensität 
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Abb. 5. Abb. 6. 
Abb. 5. Assimilationsgröße von Spirogyra, Cladophora und Fontinalis bei verschiedener 
Temperatur. Lichtintensität 178 MK. 
Abb. 6. Abhängigkeit der Assimilation von Spirogyra von der Lichtintensität. 
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Abb.7. Abhängigkeit der Assimilation von 
Fontinalis antipyretica von der Lichtin- 0 1 L N i 1 
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sität und Temperatur. Abb. 8. 
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Versuchsprotokoll 3. Fontinalis antipyretica. 




















n Temp. des -Ge i 
Versuch . Su un OrGehalt | Trockengewicht tr ae us M 
Nr. ms wasser Das 2 1 g Trock. IGehalt 
r Grad € ccm ecm 
339 1 0 0,017 0,0535 0,318 
340 1 0 0,012 0,0412 0,298 | ee. 
335 1 0 0,023 | 0,0782 020 || un 
338 1 0 0,014 0,0456 0,307 
302 1 5 0,018 0,0465 0,386 
303 1 5 0,015 0,0458 0,264 | 
306 af 5 0,010 0,0605 0,330 
330 if, 5 0,012 | 0,0704 0,341 ns 
332 1 5 0,015 0,0470 0,319 | 
334 1 5 0,020 0,0545 0,367 
328 1 10 0,020 0,0435 0,451 | 0.439 
333 a, 10 0,015 0,0525 0,428 i 
311 1 15 0,015 0,0368 0,498 
320 1 15 0,015 0,0331 0,453 | 
322 1 15 0,016 0,0366 0,435 0,452 
324 1/, 15 0,012 0,0468 0,512 | 
339 1 15 0,015 0,0330 0,454 
321 1 20 0,015 0,0385 0,390 | 
330 1}, 20 0,013 0,0704 0,370 0,366 
337 1 20 0,015 0,0440 0,340 | 
316 1 25 0,011 0,0505 0,218 
317 1 25 0,010 0,0350 0,285 | 
330 1, 25 0,008 | 0,0704 0,227 pens 
336 } 25 0,013 0,0520 0,250 





Lichtintensität : 178 MK. 





in allen untersuchten Temperaturbereichen und bei beiden Objekten. 
Diese Beobachtung steht in Übereinstimmung z. B. mit den Ergebnissen 
R. Harpers, der ebenfalls Fontinalis geprüft hat, wenngleich die dort 
verwendeten Lichtintensitäten ungleich höher waren. Das gleiche Er- 
gebnis wurde auch für Spirogyra gewonnen. Die Kurven zeigen aber 
andererseits eine relativ starke Temperaturabhängigkeit der Assimilation 
für beide Pflanzen unter den gleichen übrigen Bedingungen. Bei den 
relativ schwachen Lichtintensitäten, welche zu den Versuchen verwendet 
wurden, findet innerhalb jedes Temperaturbereiches mit zunehmender 
Lichtintensität auch Steigerung des Assimilationsüberschusses statt, ein 
Verhalten, das mit den Befunden früherer Untersucher voll im Ein- 
klang steht. 








Versuchsprotokoll 4. Spirogyra. 
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Bel ht Temp. des OrGehalt in _ 
Versuch | Stärke M -- —_ ee owen ae OrGehalt 
MK. Std. Grad C & ecm com 
106 | 100 2 25 0010 | 0053 | 0088 |) 
nz | 100 2 25 0,005 | 0,0224 | 0,10 |! 0101 
12 | 100 | 1%, | 25 | 0015 | 0,0500 | 0,100 || 
104 | 178 1, 25 0,010 | 0,0300 | 0,200 
-113 | 178 1 25 0,005 | 0,0217 | 0,231 
126 | 178 11}, 25 0,020 | 00615 | 0215 |! o188 
146 | 178 2 25 0,010 | 0,0350 | 0,143 
147 | 178 2 25 0,012 | 0,0395 | 0,152 
105 | 400 1 25 oom | 00302 | 020 |) 
111 | 400 1 25 0,010 | 0,0302 | 0,331 |! 0,308 
127 | 400 1 25 0018 | 0,0576 | 0,312 || 
103 | 100 1 15 0,015 | 0,0775 | 0,193 
107:| 100 1 15 0,010 | 0,0440 | 0,227 
114 | 100 1 15 0,013 | 0,0667 | 0,195 _ 
117 | 100 1 15 oo12 | 00618 | 0194 |j 920 
124 | 100 1 15 0,012 | 00551 | 0,217 
129 | 100 1 15 0,013 | 00644 | 0,202 
101 | 178 1 15 0,014 | 0,0409 | 0,342 
108 | 178 1 15 0,013 | 0,0346 | 0,375 
110 | 178 1 15 oo | 00287 | 0,385 || „z70 
128 | 178 1 15 0,012 | 0,0350 | 0,342 
134 | 178 1 15 0,014 | 0,0352 | 0,397 
139 | 178 1 15 0,020 | 0,0462 | 0,432 
102 | 400 1}, 15 0,013 | 0,0361 | 0,720 
109 | 400 1}, 15 0.011 | 00835 | 0,656 || „eo 
116 | 40 1 15 0,021 | 0,0288 | 0,728 , 
130 | 400 1}, 15 0,012 | 0,0350 | 0,686 
120 | 100 2 5 0,008 | 00851 | 0,047 |) Jo 
123 100 2 5 0,005 0,0493 0,050 |! ” 
us | 178 2 5 0,012 | 0,0448 | 0,134 
121 | 178 2 5 0,012 | 0,0377 | 0,159 
119 178 2 5 0,010 0,0370 0,135 | 0.121 
135 | 178 2 5 0,010 | 0,0392 | 0,127 
142 | 178 1 5 0,006 | 0,0764 | 0,078 | 
151 | 178 2 5 0,014 | 0,0740 | 0,095 
118 | 400 1 5 oo | 00542 | 0210 || 
125 | 40 1 5 0,012 | 0,0326 | 0,184 |! 0,194 
136 | 400 1 5 0,013 | 0.0678 | 0,190 || 
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Versuchsprotokoll 5. Fontinalis antipyretica. 
> Temp. des Oz-Gehalt in = 
Beleucht.- [Versuchs-| ;, “ Trocken- Mittel fi 
Versuch | Stärke | dauer | “een OrGehalt | gewicht Te OrGehalt 
MK. Std. Grad C g ccm ccm 
314 100 2 25 0,011 0,0513 0,115 0.110 
315 100 2 25 0,010 0,0430 0,107 | : 
316 178 1 25 0,011 0,0505 0,218 
317 178 1 25 0,010 0,0350 0,285 | 0.245 
330 178 1}, 25 . | 0,008 | 0.0704 | 0,227 | ass 
336 178 1 25 0,013 0,0520 0,250 
313 400 1 25 0,013 0,0359 0,362 | 
318 400 1 25 0,012 0,0410 0,293 0,305 
319 400 1 25 0,015 0,0576 0,260 
301 100 1 15 0,011 0,0460 0,239 0.250 
304 100 1 15 0,012 0,0463 0,260 em 
311 178 1 15 0,015 0,0368 0,408 
320 178 1 15 0,015 0,0331 0,453 | 
322 178 1 15 0,016 0,0366 0,435 0,452 
324 178 1, 15 0,012 0,0468 0,512 | 
339 178 1 15 0,015 0,0330 0,454 
305 400 1}, 15 0,012 0,0468 0,770 
312 400 "a 15 0,012 | 0,0322 | 0,748 | 0.764 
323 400 1), 15 0,014 0,0386 0,725 | R 
325 400 U, 15 0,013 0,0504 0,772 
308 100 1 5 0,012 0,0605 0,198 | 0.224 
309 100 1, 5 0,010 | 0,0602 | 0,249 ss 
302 178 1 5 0,018 0,0465 0,386 
303 178 1 5 0,015 | 0,0458 | 0,264 
308 178 1), 5 0,010 0,0605 0,330 0.334 
330 178 1), 5 0,012 0,0704 0,341 . 
332 178 1 5 0,015 0,0470 0,319 
334 178 1 5 0,020 0,0545 0,367 
307 400 1), 5 0,018 0,0605 0,594 
310 400 1}, 5 0,015 | 0,0541 0,550 | oa 
326 400 1), 5 0,010 0,0561 0,534 | rs 
327 400 a, 5 0,010 0,0498 0,601 























Das Ergebnis der Assimilationsversuche mit der neu ausgearbeiteten 
quantitativen Indigweißmethode berechtigt zu dem Schlusse, daß wäh- 
rend der relativ kurzen Versuchszeiten die Lösung keinen nachteiligen 
Einfluß auf den physiologischen Zustand der Pflanzen ausübt, sowohl bei 
Temperaturen zwischen 0° C und 25° C wie auch bei Lichtintensitäten bis 
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zu 400 MK. Ob die Bedingungen bei höheren Temperaturen und stärkerer 
Belichtung, vor allem aber bei längerer Versuchsdauer gleich günstig 
liegen, wurde bisher nicht geprüft. Wenn auch die Aufstellung der 
Apparatur einige Zeit: erfordert, so hat die Methode den großen Vorzug, 
daß man ohne Analysen auf kolorimetrischem Wege in kurzer Zeit sehr 
zahlreiche quantitative Assimilationsbestimmungen machen kann. 


Abschnitt III. Zusammenfassung einiger Ergebnisse. 

1. Es wird eine kolorimetrische Methode beschrieben zur quantita- 
tiven Bestimmung von Sauerstoff in Lösung mittels reduzierten Indigo- 
karmins. 

2. Die Empfindlichkeit der kolorimetrischen Methode erlaubt noch 
0,001% O, mit Sicherheit zu ermitteln. 

3. Diese zunächst nur qualitativ zum Nachweis des bei der Photo- 
synthese produzierten Sauerstoffes verwendete Methode (BEIJERINCK- 
scher Versuch) wird mit Hilfe des unter 1 und 2 angegebenen Verfahrens 
quantitativ ausgewertet. 

4. ‘Der Vergleich der Assimilationskurven der submersen Spirogyra, 
Cladophora und Fontinalis antipyretica nach der kolorimetrischen Indig- 
weißmethode mit denen nach der WINkLERschen Methode gewonnenen 
zeigen befriedigende Ubereinstimmung. 


Die vorliegende Arbeit wurde im Pflanzenphysiologischen Institut der 
Universitat Berlin in der Zeit vom Juni 1929 bis Mai 1930 ausgefiihrt. 
Es ist mir eine angenehme Pflicht, meinem hochverehrten Lehrer, Herrn 
Prof. Dr. H. Knıer, der mir die Anregung zu dieser Arbeit gegeben hat, 
für sein stetes Interesse meinen herzlichsten Dank auszusprechen. Ferner 
bin ich Herrn Dr. A. Te. Czasa und Herrn Prof. Dr. J. Scuwemmte für 
viele Ratschläge zu Dank verpflichtet. 
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ZUR KENNTNIS DES N-STOFFWECHSELS 
HÖHERER PFLANZEN. 

3. BEITRAG (UNTER BESONDERER BERÜCKSICHTIGUNG 

DES BLATTALTERS UND DES WASSERHAUSHALTES). 
Von 
K. MoruEs 
(Halle a. d. 8.). 
Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Oktober 1930.) 


A. Einleitung. 

Die hier mitzuteilenden Untersuchungen stellen eine mehr beiläufige 
Fortsetzung der im Jahre 1926 veröffentlichten Arbeit dar. Meine 
Studien über die Alkaloidbildung zwangen in stärkerem Maße als früher, 
mit Freilandpflanzen zu arbeiten. Das lenkte mein Augenmerk auf die 
Bedeutung des Wasserhaushaltes für die Translokationen, deren Be- 
achtung mir ihre beträchtliche Einwirkung auf die Richtung des Stoff- 
wechsels aufklärte. 

Obgleich die hier mitgeteilten Studien mehr eine Fortführung einzelner 
noch nicht völlig geklärter Probleme darstellen, ergab sich doch bald ein 
tieferer Zusammenhang, indem eben der Einfluß der Stoffwanderung sehr 
deutlich wurde. Dabei ist nicht allein an die Translokation von Pro- 
dukten des Eiweißumsatzes zu denken, die also irgendwo neu zur Syn- 
these verwendet werden können, sondern auch solcher Stoffe, die regu- 
latorisch die Richtung des Eiweißumsatzes beeinflussen. Die Wirkung 
solcher hormonähnlicher Körper oder von Kinasen ist deutlich geworden. 
Damit ist auch ein neuer Weg gewiesen, der uns künftig die bisher geübte 
Art der Betrachtung des N-Stoffwechsels verlassen läßt. 


B. Methodische Bemerkungen. 


Einen großen Teil der Erfolge moderner physiologischer Forschung verdanken 
wir den Fortschritten der Mikrochemie. Die Anwendbarkeit der neuen Methoden 
ist aber vielfach stark begrenzt, nicht so sehr durch deren Genauigkeit, vielmehr 
dadurch, daß die Fehlerquellen des physiologischen Versuchs nicht im selben 
Verhältnis wie die der chemischen Analyse beseitigt werden können. Ich habe 
auf diese Grenzen der chemisch-physiologischen Methodik vor einiger Zeit in einer 
Kritik verschiedener Arbeiten von G. KLEIN hingewiesen. KLEIN hat darauf in 
einer für wissenschaftliche Auseinandersetzungen ungewöhnlichen Form er- 
widert. Was den sachlichen Teil betrifft, so zeigt sich in ihm, daß mich KLEIN 
immer noch mißverstanden hat. So ist kein Zweifel, daß die Lufttrockensubstanz. 
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mit der KLEIN vielfach arbeitet, ein brauchbares Material für den chemischen 
Nachweis der Alkaloide sein kann. Wenn man sich aber physiologische Fragen 
stellt, dann muß man einsehen, daß das Lufttrockengewicht eine ,,Bezugs- 
konstante“ ist, die alle Bemühungen um eine Verfeinerung der mikrochemischen 
Methodik für die physiologische Forschung illusorisch macht. 

Was nun Frischgewicht und Blattfläche als Bezugsgröße betrifft, so hat 
C. GOWENTAK an meiner Arbeit (1926) auszusetzen, daß ich darin beide Größen 
als annährend gleich gut brauchbare Vergleichskonstanten bezeichnet habe. Ich 
habe später in meinen Tabakstudien (1928) die Blattfläche vorgezogen, was auch 
GOWENTAK bemerkt hat. Ich bin aber heute noch der Ansicht, daß sowohl das 
Frischgewicht wie die Blattfläche als Bezugskonstanten Nachteile wie Vorteile 
in sich schließen. Beide sind ,, Variable“. Im Freilandversuch, wo der Grad der 
Wassersättigung zu verschiedenen Tagesstunden sich in verschiedenem Maße 
bemerkbar macht, ist das Frischgewicht nur unter besonderen Umständen 
brauchbar. In Gewächshausversuchen kann man die Schwankungen des Frisch- 
gewichtes weitgehend beseitigen. Bei der Anwendung der Blattfläche als Bezugs- 
größe muß vor allem auf die Dickenänderung der Blätter während ihres Wachs- 
tums geachtet werden. So kann das Frischgewicht der Blattflächeneinheit bei 
„ausgewachsenen“ Primärblättern dekapitierter Bohnenpflanzen auf das Drei- 
fache ansteigen. Die Beziehung auf die Blattfläche müßte in diesen Fällen zu 
völlig falschen Ergebnissen führen. Dasselbe ist unter Umständen der Fall, wenn 
man den Stoffwechsel verschieden alter Blätter vergleicht. Habe ich doch beim 
Tabak gefunden, daß selbst gleichaltrige Blätter recht verschiedene Blattdicke 
besitzen können. Ich habe mich bei schwierig zu beurteilenden physiologischen 
Vorgängen immer bemüht, sowohl das Frischgewicht als auch die Fläche zu be- 
nutzen, und ich werde in dieser Arbeit mehrfach Beispiele dafür bringen. Schließ- 
lich wäre auch noch darauf aufmerksam zu machen, daß THopay (1909) und 
ALEXANDROW (1923) gezeigt haben, daß bei Wasserunterbilanz — vor allem also 
in den Mittagsstunden — die Blätter eine beträchtliche Verminderung der Fläche 
erfahren (vgl. Maxımow- YAPP, S. 227). 

Wenn GOWENTAK schreibt, daß „bei quantitativen Stoffmengenbestimmun- 
gen und deren Änderungen im Blatt die Frischgewichtsmethode nur unter be- 
stimmten, bis jetzt nie erfüllten Bedingungen benutzt werden darf“, so kann 
dafür kein Beweis gebracht werden. Wollte man dies hohe Maß von Anforderung 
an die Genauigkeit biologischer Methoden stellen, müßte auch die Blattfläche 
völlig unbrauchbar erscheinen. Eine in allen Fällen brauchbare Bezugsgröße gibt 
es vorläufig nicht. Es muß dem Physiologen überlassen bleiben, in jedem beson- 
deren Falle zu prüfen und zu wählen. 


€. Die Stickstoffökonomie der Pflanze. 

Seit langem ist bekannt, daß die höhere Pflanze sich durch ihr spar- 
sames Umgehen mit stickstoffhaltigen Stoffen vom Tier unterscheidet. 
KLEIN und STEINER haben nun eine Exhalation von Ammoniak und von 
Aminen nachgewiesen, woraus sie folgern, daß die Auffassung von der 
strengsten Stickstoffökonomie der Pflanzen nicht mehr aufrecht erhalten 
werden könne. Jedoch ist klar, daß die von KLEIN gefundenen Mengen 
N-haltiger Exhalate so gering sind (im Durchschnitt wurde in 24 Stunden 
etwa 1/000% des Gesamt-N exhaliert), daß die Ökonomie der Pflanze 
kaum dadurch beeinflußt werden kann. Im übrigen ist seit längerer Zeit 
bekannt, daß N-haltige gasförmige Körper als Exkrete im Stoffwechsel 

Planta Bd. 12. 46 
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erscheinen (z. B. die Blausäure, vgl. Czarek). Besondere Bedeutung er- 
hält dieses Problem, sobald man mit Wasserpflanzen arbeitet, weil die 
in Wasser löslichen Abbauprodukte mengenmäßig häufiger in der Pflanze 
sind als die gasförmigen. In ganz anderem Zusammenhang geführte 
Studien an Wasserpflanzen zwangen mich, dieser Frage nachzugehen. 
Es zeigte sich, daß weder Elodea noch Fontinalis nennenswerte Spuren 
stickstoffhaltiger Substanzen an ihr Medium abgeben, selbst wenn man 
diese Pflanzen einer so langen Verdunkelung aussetzt (bei Fontinalis 20 
bis 40 Tage), daß 50% des Eiweißes in Form löslicher Produkte er- 
scheinen. 

Wir können daher weiterhin an der für alle Versuche wichtigen Tatsache 
festhalten, daß die Pflanze mit ihrem Stickstoff äußerst ökonomisch ver- 
fährt, daß praktisch bedeutsame Exkretionen nicht in Frage kommen. 
Damit ist die biologische Bedeutung der exhalierten Amine, über die 
Kueis berichtet, keineswegs angetastet. 


D. Der Jahresstoffwechsel. 

Ich habe in einer früheren Arbeit (1926) gezeigt, daß Primärblätter 
von Phaseolus multiflorus und Blätter von Vicia Faba im Laufe ihres 
Lebens zunächst eine geringe Zunahme, dann aber eine fast kontinuier- 
liche Abnahme ihres Eiweißgehaltes aufweisen. Später (1928) konnte ich 
mit Freilandpflanzen in größerem Maßstabe arbeiten und fand für den 
Tabak, namentlich bei entgipfelten Pflanzen, einen ganz ähnlichen Ab- 
lauf des Stoffwechsels, so daß ich in der Lage war, den Jahreszyklus eines 
Blattes in eine rohe Beziehung zu setzen zu den Veränderungen der Stick- 
stoffverhältnisse, die man in einer entwickelten Pflanze beim Vergleich 
aller Blätter von den jüngsten zu den ältesten findet. 

Auch Smırnow (1926) hat in einer russisch geschriebenen Arbeit ähn- 
liche Ergebnisse vom Tabak veröffentlicht, nur ist die Senkung der 
Proteinkurve bei ihm wesentlich geringer. Aber er sagt selbst, daß die 
Blätter nicht bis zum Vergilben beobachtet wurden. Später hat SMIRNow 
(1928) bei Helianthus und Nicotiana den Verlauf des Jahresstoffwechsels 
unter besonderer Berücksichtigung der Blütenentwicklung beobachtet. 
Diese Studien bilden eine wesentliche Ergänzung zu den bisher bekannten 
Arbeiten. In normalen Pflanzen fand SMIRNOW besonders bei Helianthus, 
weniger ausgeprägt bei Nicotiana ein starkes Fallen der Eiweißkurve zur 
Blütezeit mit nachfolgendem Ansteigen. Leider hat auch hier SMIRNOw 
die letzten Stadien des Blattlebens nicht berücksichtigt. Seine Eiweiß- 
kurve für das Tabakblatt deuten aber bereits die Senkungen gegen 
Ennde der Vegetationsperiode an. Pflanzen, denen die Seiten- und Gipfel- 
triebe genommen waren, die deshalb auch nicht zur Fruchtentwicklung 
kamen, zeigten einen Eiweißkurvenverlauf. der völlig meinen Ergebnissen 
am Tabak entspricht. 
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Später hat GOWENTAK sich mit dem gleichen Problem befaßt und 
SMIRNOWS Befunde bestätigt. Auch G. hat nicht die untersten Blätter be- 
rücksichtigt, sondern mittlere, aber doch solche, die bereits ausgewachsen 
waren. Ihre Analysen zeigen klar einen Abfall der Proteinkurve zur 
Blütezeit und einen späteren Anstieg. 

Damit ist bewiesen, daß an krautigen, einjährigen Pflanzen bei ge- 
nügender N-Versorgung die Auswanderung von Stickstoff nur bei den 
untersten Blättern kontinuierlich erfolgt. Diese Blätter sterben im all- 
gemeinen schon zu Beginn der Blüte ab. Die mittleren Blätter sind gün- 
stiger gestellt. Sie geben wohl für die Blütenbildung große Eiweißmengen 














7 A Je 
s + __ de 
x a 

È 
85 5 
& 
gy 5 
à 
& untere 
= 3 se 
N 
“3 et 

Ir 1t+- 

Juli Oktober Mai Juli Oktober 
a blühende normale Pflanzen. b gegeizte Pflanzen. 


Abb. 1. Kiweißgehalt von Tabakblättern verschiedenen Alters (bzw. verschiedener Insertion) 
während einer Vegetationsperiode. 


ab, aber sie erholen sich wieder, ihr Proteingehalt steigt unter Umständen 
sogar über den Gehalt vor der Blüteperiode. Ob diese eiweißangereicher- 
ten Blätter in diesem Zustande absterben, vermag GOWENTAK nicht zu 
sageu. Ich bezweifle es. Ich habe selbst im Herbst 1929 Helianthus- 
Blätter a ıalysiert und wesentlich geringere Stickstoffwerte gefunden als 
GOWENTAK sie angibt. Auch für Atropa, Hyoscyamus. Datura habe ich 
einwandfrei die herbstliche Entleerung nachweisen können, worüber ich 
in einer anderen Arbeit noch Mitteilung machen werde. 

Der Unterschied von GOWENTAKs Beobachtungen gegenüber meinen 
eigenen und den ersten Veröffentlichungen SMIRNows liegt darin, daß 
ich den wellenähnlichen Verlauf der Eiweißkurve nicht erfaßt habe, weil 
er bei meinen Objekten nicht vorhanden ist. Ich sehe aber keinerlei 
grundsätzlichen Unterschied in den verschiedenen verwendeten Objekten. 
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Ich bin überzeugt, daß nicht allein durch den experimentellen Eingriff 
des Gipfelns, wie ihn SMIRNOW und ich vorgenommen haben, sondern 
auch durch Kulturbedingungen, späte Aussaat usw., dieser Kurven- 
verlauf beträchtlich verschoben werden kann. 

Das geht aus der vorstehenden Abb. 1 hervor, die die Schwankungen 
des Eiweißgehaltes verschieden alter Blätter von Nicotiana kurvenmäßig 
zeigt, einmal von normalen Pflanzen (1 a), ein andermal von Pflanzen, 
bei denen die Gipfeltriebe und alle Seitentriebe regelmäßig entfernt 
wurden. 

Aus dieser Abbildung wird sowohl die herbstliche Entleerung der 

jüngeren Blätter deutlich als auch die benachteiligte Stellung der alten 
unteren. Sie füllen ihren Eiweißvorrat im Spätsommer nicht wieder auf. 
Die gegeizten Pflanzen verhalten sich ganz ähnlich wie die früher be- 
handelten Gewächshausexemplare von Vicia Faba und Phaseolus multi- 
florus. 
Die Übereinstimmung im Eiweißumsatz sommergrüner Pflanzen be- 
sonders in der herbstlichen Entleerung der Blätter wird erneut deutlich 
beim Studium ausdauernder Gewächse. Ich habe besonders Syringa 
studiert, berühre mich dabei zu einem Teile mit der Arbeit SATTLERS. 

1. Versuch: Springa vulgaris. Am 15. V. und 7. VIII. 1926 morgens werden 
von sieben Trieben, die keine Blüten bzw. Fruchtstände tragen, zehn überein- 
anderstehende Blattpaare entfernt und in Gruppen zu je zwei aufeinanderfolgen- 
den Blättern aller Triebe analysiert. Die Gegenblätter dienten zur Kontrollana- 
lyse. In der folgenden Tabelle 1 wird der Einfachheit halber für die N-Frak- 
tionen der Durchschnittswert beider Analysen angeführt. Für das Frischgewicht 
und die Blattfläche sind beide Werte angegeben, um einen Überblick über die 
Größe der individuellen Schwankungen zu geben (Tab. 1, Abb. 2). 

Tabelle und Kurvenbilder ergeben einen klaren Überblick über wich- 
tige Stufen der Blattentwicklung. Ich habe früher von Tabak behauptet, 
daß das Kurvenbild, das wir für den Eiweißgehalt des jüngsten Blattes 
bis zum ältesten gewinnen, in gewissem Maße auch dem Eiweißstoff- 
wechsel während der Gesamtentwicklung eines Blattes entspricht. Nur 
verschwinden in dieser Totalkurve die oben behandelten, vom ökologi- 
schen Standpunkte durchaus nicht unwichtigen Variationen, die durch 
Blühen, durch sommerlichen Wassermañgel usw. bedingt sind. Betrach- 
ten wir nun unter diesem Gesichtspunkte die gewonnenen Ergebnisse bei 
einem Strauch (Syringa), der sich in gewisser Weise vom Tabak unter- 
scheidet, indem das Absterben der untersten Blätter nicht so kontinuier- 
lich abläuft, vielmehr alle Blätter ziemlich gleichzeitig vergilben und ab- 
geworfen werden, so ergibt sich: Im Mai beobachtet man vom obersten 
zum untersten Blatt eine bedeutende Zunahme des Frischgewichtes der 
Flächeneinheit, auch eine Zunahme der Blattfläche von 14 Blättern, ob- 
wohl das eigentliche Maximum der Blattgröße bei mittleren Blättern des 
ganzen Triebes gefunden wird. Im August aber zeigen die Blätter eines 
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Tabelle 1. Blätter von Syringa im Mai und im August. 



































Von. 14 Blättern Frisch- Eiw.-N 

Blattsorte| Frisch-Gew.| Fläche poe on Absolut Pe ne oe 
oberste nA 8,4 738 719 721 | 11,65 86 | 10,4 121 7,8 
ne 9,8 =e 791 763 | 12,65] 106 | 11,1 139 7,6 

Am 11,8 881 4 

15. V. 112 892 „887 13,00 | 127 | 10,9 143 9,2 
12,5 122 ass 830 836 | 14,80! 133 | 10,8 159 8,6 

unterste| 13,5 sud en | 869 | 1565| 124 | 9,1 | 143 | 0 — 
oberste va 16,9 rs 850 865 | 19,65] 164 9,6 | 189 7,8 
2, 17,3 = 873 883 | 19,85| 168 9,6 190 8,4 
of 5 26 ds 0] 901 | 886 | 20,65] 155 | 8,7 | 178 | 8,0 
aed 18,0 — 891 890 | 20,65 | 163 8,85 | 183 7,6 
unterste ape 18,7 un 869 886 | 20,95| 156 84 | 175 6,6 








Triebes eine große Gleichartigkeit: die Unterschiede in Fläche und Ge- 
wicht der Flächeneinheit haben sich ausgeglichen, d. h. die obersten 
Blätter, die im Mai in ihrer Entwicklung gegenüber den unteren stark 
zurück waren, haben im Laufe des Sommers diesen Nachteil ausgeglichen. 
Dann aber ergibt sich für den Strauch Syringa eine bedeutsame Ver- 
schiedenheit gegenüber der einjährigen Tabakpflanze: Jn einem gewissen 
Zeitraume der jährlichen Entwicklung hat Syringa nur Blätter von einem 
ziemlich einheitlichen Gepräge. Das zeigt sich nun ebenso stark bei den 
Werten für den Eiweißgehalt. Im August weitgehende Übereinstimmung 
im Proteinstickstoff bei oberen und unteren unabhängig von der Berech- 
nung auf Frischgewicht oder Fläche, im Mai aber mit der abnehmenden 
Höhe der Insertion eine abnehmende Eiweißmenge für die Flächeneinheit, 
während in der Berechnung auf das Frischgewicht die mittleren Blätter 
am eiweißreichsten erscheinen. Sie sind im übrigen auch oft die größten. 

Man sieht aus diesem Versuch deutlich, daß man zu falschen Ergeb- 
nissen kommen muß, wenn man die Blattfläche als Bezugsgröße dog- 
matisch bevorzugt: Die Dickenzunahme der Blätter bleibt unbeachtet. 

2. Versuch: Syringa vulgaris. Während einer Vegetationsperiode wird derEiweiß- 
umsatz in Blättern studiert. An sieben Terminen gelangen am Morgen je 14 Syringa- 
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Blätter zur Analyse, die von drei bis vier untersten Blattpaaren von blüten- 


standfreien Trieben stammen. Die Analyse geht so vor sich, daß am 9. VI. die 
Gegenblätter der Blätter vom 10. V. analysiert werden, am gleichen Tage werden 
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Abb. 2. Blätter von Syringa im Mai und im August. 


von 14 weiteren Blattpaaren die Kontrollhälften analysiert, die Gegenblätter 
dieser Paare am 11. VII. und so fort. Die N-Werte dieser Analyse finden sich in 
den beiden letzten Vertikalreihen der Tabelle 2. Für die Berechnung des Jahres- 
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stoffwechsels wird nun zum Ausgleich individueller Unterschiede eine Beziehung 
zwischen den folgenden Blattpaaren und den vorangehenden durchgeführt. 


So berechnet sich aus den aufeinanderfolgenden Analysen des 1. und 2. Blatt- 
paares (letzte Vertikalreihen 109 : 101 : 107,5) der Wert für den 11. VII. nach 
107,5 - 109 “ u _ 151-116 
an” 116, der Wert für den 8. VIII.: y = Fr 
= 139 usw. Ebenso wurden alle übrigen Werte für Frischgewicht, Fläche usw. 
gewonnen. Der Übersichtlichkeit halber sind in der folgenden Tabelle die umge- 
rechneten Werte angegeben (Tabelle 2, Abb. 3 und 4). 


der Gleichung z = 


Tabelle 2. Jahresstoffwechsel der Syringa-Blätter. 





















































Umgerechnete Werte Gefundene 
ton Fr.-Gew. Eiw.-N sous Werte 
4 von in 1 I peony Eiw.-N 
Pr-Gew.| Fläche | 099 gem | Absol. | Fg. 1000qem| Abe. absolut 
19.V. 8,84 | 689 12,8 9 10,3 | 132 7,6 ı 91 
9.VI. | 11,83| 798 14,8 109 9,2 | 137 9,2 | 109 | 101 
11. VII. | 12,45 | 824 15,1 116 9,3 | 141 9,9 126 | } 107,5 
8. VIIL| 13,00 | 833 15,6 139 10,7 | 167 9,2 151 | 141 
10. IX. 13,12| 830 15,8 133 10,1 | 160 7,8 | 132 1135 
8. X. 13,33 | 839 15,9 102 7,6 | 122 6,9 | 101 | 108 
23. X. 12,53 | 839 15,1 62 4,9 75 4,8 | 66 
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Abb. 3 und 4. Jahresstoffwechsel der Syringa-Blatter. 


Wenn wir nun diese Ergebnisse mit denen des ersten Versuches ver- 
gleichen, ergibt sich — in einem gewissen Gegensatz zu den früher von 
mir untersuchten einjährigen Pflanzen —: Die Eiweißwerte einer ganzen 
Blattfolge, geordnet nach Alter oder Insertion, geben bei Syringa keinen 
Überblick über den Jahresstoffwechsel eines einzelnen Blattes. Die herbst- 
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liche Entleerung der Blatter dieses Strauches geht sehr schnell vor sich, die 
Altersunterschiede sind nicht beträchtlich. Auch die physiologischen Unter- 
schiede sind offenbar unbedeutender, verglichen mit Tabak, Helianthus 
usw. Daß solche physiologischen Unterschiede doch vorhanden sind, 
wird später noch gezeigt werden, wenn ich auf die Beziehung zwischen 
Wasserhaushalt und Eiweißumsatz zurückkomme. 

Diese Versuche stimmen zu einem Teil mit den Ergebnissen SATTLERS 
überein, der bei Berechnung auf Blattfläche ein Eiweißmaximum im Juli 
gefunden hat. Sie ergänzen die wesentlichen Befunde Rırreıs (1921), auf 
die ich hier mit Nachdruck verweise. 

Der Unterschied in der Altersspanne der Blätter bei krautigen und 
strauchigen Pflanzen wirkt sich auch noch in einer anderen Weise aus. 
Rırper (1926 und 1927) zeigte, daß bei Helianthus die Hauptmenge des 
Stickstoffes in der frühen Wachstumsperiode aufgenommen wird. So 
wird die spätere Anreicherung der neu angelegten jungen Organe immer auf 
Kosten der älteren erfolgen müssen. Bei den Sträuchern und Bäumen 
haben wir (vom Johaïinistrieb abgesehen, der im übrigen beachtlicher- 
weise oft mit einem bald folgenden sommerlichen Laubfall verbunden er- 
scheint!) dieses mächtige Entfalten immer neuer Blattanlagen nicht, und 
im übrigen liegt bei ihnen in dem Achsensystem ein großes Reservoir für 
Bau- und Betriebsstoffe, so daß die Blätter nicht ohne weiteres in An- 
spruch genommen zu werden brauchen. Damit erscheint der jährliche 
Eiweißumsatz der Blätter weitgehend geklärt, vor allem wenn man die 
neuen Arbeiten von SMIRNOW und GOWENTAK berücksichtigt. 


E. Tagestoffwechsel. 

Alle Faktoren, die den normalen Stoffwechsel verändern, müssen in 
besonderem Maße beachtet werden, wenn wir den durchschnittlichen täg- 
lichen Stoffumsatz, besonders Unterschiede zwischen Tag und Nacht 
studieren wollen. GOWENTAK (1929) fand in einer gründlichen Studie, 
daß die Translokationen sehr unregelmäßig vor sich gehen, daß eine be- 
stimmte Gesetzmäßigkeit nicht vorliege. Ich selbst hatte (1926) ge- 
funden, daß nachts eine stärkere Abwanderung von Stickstoff stattfand. 
Die Widersprüche zwischen diesen -beiden Feststellungen versucht 
GOWENTAK durch eine Kritik meiner Frischgewichtsmethode zu klären. 
Ich habe bereits oben gesagt, warum ich diese schroffe Ablehnung nicht 
zu billigen vermag. Und ich habe seit meinen ersten Untersuchungen 
bei meinen Alkaloidarbeiten noch mehrfach eindeutige Bestätigungen 
meiner früheren Ergebnisse gefunden. Ausschlaggebend für die Versuchs- 
anstellung ist das Vermeiden jedes Wassermangels der Pflanze und das 

1 Ich habe übrigens auf Grund anderer Tastversuche den Eindruck, daß die 


hier zur Darstellung gebrachte herbstliche Entleerung in ihrer Geschwindigkeit 
hinter der Norm noch zurücksteht (vgl. auch RIPPEL). 
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Unterbinden aller Blü- 
ten- und Fruchtbildung, 
was man durch regelmä- 
Bige Entgipfelung leicht 
erreichen kann. 

3. Versuch: Nicotiana 
(Sorte Maryland broadleaf, 
vgl. Planta 1928), junge, 
mittlere und alte Blät- 
ter entwickelter gegipfel- 
ter Pflanzen, August 1927. 
Analysen abends 21 Uhr, 
morgens 6 Uhr; 6 Uhr und 
21 Uhr. Die Abendstunde 
wird spät gewählt, um ge- 
genüber den Morgenblät- 
tern keine großen Differen- 
zen im Wassergehalt zu 
haben. Es wird die Blatt- 
hälftenmethode verwendet. 
In der Tabelle3 sind die Er- 
gebnisse (Gesamt-N!) zah- 
lenmäßig, in der Tabelle 4 
durch einfache Zeichen für 
die ablaufenden Verände- 
rungen dargestellt. + = 
Zunahme, — = Abnahme, 
0 = Konstanz, ( ) unsiche- 
rer Wert. (Der Versuch 
wird doppelt durchgeführt.) 


Der Nachtstoffwech- 
sel: Zunahme desFrisch- 
gewichtes bei allen Blät- 
tern, beachtliche Zunah- 
me der Fläche nur bei 
den jungen. Diese Zu- 
nahme ist sicher vor al- 
lem auf das Wachstum 
zurückzuführen, wäh- 
rend die ihres geringen 
Wertes wegen auch un- 
sicheren Zunahmen der 
mittleren und alten Blät- 
ter wohl auf die völlig 
wieder hergestellte Tur- 
geszenz zurückgeführt 


werden kann. Das Ge- 


Tabelle 3. Tagesstoffwechsel bei Nicotiana. 
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samt-N nimmt absolut (Blatthälftenmethode!) nachts in jungen Blättern 
zu, in alten deutlich, in mittleren wenig ab; auf Fläche oder Frisch- 
gewicht bezogen kommen natürlich (wegen Zunahme der Werte der Be- 
zugsgrößen) die Abnahmen noch deutlicher heraus. 

Der Tagesstoffwechsel: Abnahme des Frischgewichtes in alten und 
mittleren Blättern, Konstanz bei den jungen. Die starken Saugkräfte und 
das Wachstum der oberen Blätter machen sich hier deutlich bemerkbar. 
Die jungen zeigen auch eine Flächenzunahme, die älteren eine geringe 
Abnahme (vielleicht eine Schrumpfung, die durch geringe Turgeszenz be- 
wirkt ist). Der Stickstoff nimmt zu in den jungen Blättern, undeutlich 
auch in den mittleren, er nimmt deutlich ab in den alten. Bei der Be- 
rechnung auf Frischgewicht und Fläche kommen diese Beziehungen nicht 
so deutlich zum Ausdruck wegen der Veränderung der Bezugsgrößen. 


Tabelle 4. Veränderungen im Tagesstoffwechsel bei Nicotiana. 























Total-N 
Blattalter Fr-Gew. | Fläche in %eo 
Absol. Fr.-Gew. In 1000 gem 
jung ++ T+ +1+ +1) (16) © 
nachts mittel + + [HH |) 1 - -|- - 
alt + + I(+)(+)|] - - | - - | — - 
jung 00 + +16(+) +1(+) +10 + 
tags mittel - - I(-) (I) 0! + + 104) (+) 
alt Frater OH) -— — eh GED (-) 








Dieser Versuch bringt klar zum Ausdruck, daß in jungen wachsenden 
Blättern nachts und tagsüber eine Zuwanderung von Stickstoff zu verzeichnen 
ist, in alten Blättern tags und nachts eine Abnahme, die mittleren Blätter 
aber zeigen nachts eine schwache Abnahme, tags eine geringe Zunahme. 
Vor einer weiteren Diskussion führe ich noch einen Versuch an, der mit 
Blättern eines sommergrünen Strauches angestellt worden ist. 

4. Versuch: Syringa vulgaris (Ende Juli und Ende September 1927). Von 
blütenstandfreien Zweigen werden die vier untersten Blattpaare verwendet, deren 
einheitliches physiologisches Gepräge im vorhergehenden Abschnitt dargestellt 
worden ist. Analysen abends 20 Uhr im Juli, 18 Uhr im September, morgens um 
6 Uhr. Das Material wird auf folgende Weise gewonnen: von zwei gegenständigen 
Blättern wird die Hälfte des einen Blattes zu a, die andere zu b verwendet. Gleich- 
zeitig mit b wird die eine Hälfte des Gegenblattes analysiert, die andere am darauf 
folgenden Abend (d). Zu jeder Analyse werden 28 Blatthälften verwendet. Jeder 
Versuch wird doppelt und an verschiedenen Sträuchern durchgeführt. Die Pflan- 
zen werden während der Versuchszeit tüchtig mit Wasser gegossen (Tabelle 5). 

Während der Hauptvegetationsperiode im Juli ist ein deutlicher Unter- 
schied zwischen Tag- und Nachtstoffwechsel nicht zu bemerken, nachts ge- 
ringe Abnahme, tags unbedeutende Zunahme des Total-N. Im September 
aber, zu Beginn der herbstlichen Entleerung sowohl nachts als auch tags eine 
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intensive Auswanderung von Stickstoff, die aber nachts stärker ist als am 
Tage, womit bemerkenswerterweise eine Anreicherung löslichen Stick- 
stoffs parallel läuft. 

Die ausdauernde strauchige Pflanze Syringa verhält sich also auch im 
Tagesstoffwechsel anders als die krautige Nicotiana. Auch hier kommt die 
geringere physiologische Differenzierung der Syringa-Blätter zum Aus- 
druck, die wir am ehesten mit den mittleren Blättern vom Tabak ver- 
gleichen können, obwohl bei diesen die Translokationsunterschiede 
zwischen Tag und Nacht noch deutlicher waren. 

Wenn man von den besonderen Umständen der herbstlichen Ent- 
leerung absieht, der man in gewisser Weise auch die sommerliche Ent- 
leerung der untersten vergilbenden Blätter von Nicotiana usw. gleich- 
setzen kann, dann ergibt sich, daß in der Hauptvegetationsperiode die Stick- 
stoffbilanz sich nachts zu ungunsten, tags zugunsten des Blattes verschiebt. 
Es liegt sehr nahe, hierin eine Wirkung des Transpirationsstromes zu sehen. 

Ich befinde mich nach diesen Untersuchungen in völliger Überein- 
stimmung mit meinen früheren Ergebnissen und auch mit den neuen 
Veröffentlichungen von MASKELL u. Mason, die das Translokations- 
problem erneut mit feiner Versuchsmethodik und großer Ausdauer an- 
gegriffen haben, und die fanden, daß bei der Baumwollstaude nachts 
ebenfalls eine Abnahme, tags eine Zunahme des Gesamt-N in den Blättern 
stattfindet. 

Daß diese Verhältnisse ohne Zweifel sehr stark beeinflußt werden durch 
innere und äußere Faktoren, durch starken Stoffverbrauch während der 
Blüten- und Fruchtbildung oder durch den Wasserhaushalt der Pflanze, 
ist klar und soll noch an einem Beispiel dargestellt werden. In einem an- 
deren Abschnitt werde ich gründlicher auf diese Fragen zurückkommen. 

5. Versuch (Tabelle 6): Nicotiana. Zwei eingetopfte 70 em hohe Pflanzen 
werden ab 13. Juli 1927 nicht mehr gegossen. Am 14. Juli werden von markierten 


Tabelle 6. Tagesstoffwechsel in welkenden und wieder turgeszenten 
Nicotiana-Blättern. 





Veränderungen in % des Ausgangswertes 
| Frischgewicht | Total-N 


vy _ 26 





(welk) a saa 
= + 23 + 6 


mittleren Blättern morgens 6 Uhr Blatthälften analysiert. Die Pflanzen stehen 
tagsüber in trocknem, warmem Gewächshaus und welken stark. Die Versuchs- 
hälften werden abends 18 Uhr analysiert, zur gleichen Zeit von anderen gleich 
alten Blättern Kontrollhälften. Die Pflanzen werden nun stark gegossen und in 
ein feuchtes Gewächshaus gebracht. Die Blätter sind am Morgen des 15. Juli 
turgeszent, um 6 Uhr werden die Versuchshälften analysiert. 
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Unter dem Einflusse der erneuten Sättigung des gewelkten Blattes be- 
obachten wir also eine nächtliche Zunahme des Gesamt-N um 6% ; das gleicht 
bei weitem noch nicht den Tagesverlust aus, aber deutlich ist die völlige 
Umkehrung der normalen Verhältnisse. Dieser Einfluß des Wasserhaus- 
haltes auf die N-Bilanz wird nicht immer so stark in Erscheinung treten 
wie unter den künstlichen Versuchsbedingungen, er muß aber beachtet 
werden. Diesen Gesichtspunkt muß man auch bei der Beurteilung 
früherer Untersuchungen berücksichtigen; ich bin überzeugt, daß der 
Wasserhaushalt auch bei den sehr unregelmäßigen Ergebnissen von 
GOWENTAK eine entscheidende Rolle spielt. Es ist nicht möglich, ge- 
wissermaßen nachträglich auf Grund der mitgeteilten Zahlen solche Be- 
ziehungen zu enthüllen. Immerhin fällt mir auf, daß einigemale starke 
nächtliche Zunahme des Frischgewichtes mit einer Zunahme des Total-N, 
geringes Ansteigen des Frischgewichtes mit einer Abnahme korrespon- 
dieren, wie ja auch zwischen Veränderungen der Trockensubstanz und 
des Total-N gute Übereinstimmungen bestehen. 

Um nun alle Mißverständnisse zu vermeiden, wie sie immer wieder 
vorkommen, sei noch bemerkt, daß diese Versuche nichts über das ab- 
solute Maß der Translokation bei Tag und Nacht aussagen. Wir können 
nicht schließen, ob am Tage mehr N-haltige Stoffe dem Blatt zuströmen 
als in der Nacht. Wir können nur von einem (relativen) Überwiegen des 
Zustromes über den Abstrom oder umgekehrt sprechen. 


F. Der N-Stoffwechsel in Blättern verschiedenen Alters. 

Die in den vorhergehenden Abschnitten erwähnten Arbeiten von 
SMIRNOW und GOWENTAK haben gezeigt, daß Blätter einjähriger Pflan- 
zen nach anfänglicher Senkung ihres Eiweißgehaltes während der Blüte 
nach dieser wieder ein Überwiegen der Proteinsynthese über Abbau und 
Auswanderung aufweisen können. 

Nun habe ich in früheren Arbeiten mehrfach darauf aufmerksam ge- 
macht, daß in alten Blättern nicht allein ein Überwiegen des Eiweiß- 
abbaues gegenüber der Synthese zu bemerken ist, sondern auch daß es 
geradezu als ein Charakteristikum der vergilbenden Blätter erscheint, 
daß ihre synthetischen Fähigkeiten stark vermindert sind. D. h. aber: 
solche Blätter vermögen auch unter günstigsten Bedingungen, nämlich 
einer guten Nährstoffzufuhr und einer Bremsung der Proteolyse, ihren 
Eiweißgehalt kaum mehr zu regenerieren. 

Diese wichtige Frage bedarf noch weiterer Klärung. Ich habe hier 
noch einige Experimente als Ergänzung früherer Versuche mitzuteilen. 
dabei ist berücksichtigt, daß die Synthesen in Blättern oft nachteilig 
durch benachbarte Organe beeinflußt werden. Ich habe deshalb einerseits 
wie früher mit abgeschnittenen Blättern, andererseits mit Pflanzen gear- 
beitet, bei denen alle Blätter bis auf die Versuchsorgane entfernt waren. 
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6. Versuch: Phaseolus multiflorus, Primärblätter. 

a) ausgesät am 1. V. 1926; dekapitiert, Axillarsprosse stetig entfernt; 

b) ausgesät am 1. V. 1926; Pflanzen mit ungestörtem Wachstum; 

c) ausgesät am 26. V. 1926; Pflanzen mit ungestörtem Wachstum. 

Die Ernten werden am Morgen vorgenommen, die Pflanzen reichlich mit 
Wasser versorgt. Am 28. VI. wird von je 20 Versuchspflanzen der drei Serien 
eins der beiden Primärblätter entfernt und serienweise analysiert. Die Pflanzen 
b und c werden dann bis auf das bleibende Primärblatt dekapitiert und wie die 
Pflanzen a weitere 12 Tage im Freien gelassen. Danach Analyse der Versuchs- 
blätter. 


> Tabelle 7. Eiweißsynthese in Bohnenblättern verschiedenen Alters. 



































Fr.-Gew.| Total-N | piw-n | Lösl.-N 
Material Farbe |Fr.-Gew.| Fläche | von |in °/q d. 
1000qem|Fr.-Gew.| in % des Total-N 
a) alt Kontr. grün 46,4 | 943 | 48,2 | 6,23 | 922 | 7,8 
dekapitiert Vers. grün 48,1 | 961 50,1 | 6,37 | 91,8 8,2 
b) alt Kontr. | gelbgrün | 25,3 | 827 | 30,6 | 5,13 | 927 | 7,3 
normal Vers. | gelbgrün | 26,9 | 847 | 31,8 | 5,08 | 87,3 | 12,7 
c) jung Kontr. | grün | 15,6 | 853 | 18,6 | 8,43 | 917 | 8,3 
normal Vers. grün 18,9 | 838 | 22,6 | 9,16 | 90,6 | 9,4 





Die Primärblätter alter dekapitierter Pflanzen sind wesentlich schwe- 
rer (dicker) als gleichalterige Blätter normaler Pflanzen und enthalten 
trotz größerer Masse mehr Total-N. Auf Blattfläche bezogen würden sich 
die Stickstoffwerte verhalten a:b wie 300:160. Während des Versuches 
sind nun die Blätter aller Pflanzen ähnlichen Bedingungen ausgesetzt, 
der gesamte Ernährungsstrom der Pflanze steht den Primärblättern 
allein zur Verfügung. Allerdings ist das Wurzelsystem der Pflanzen b 
und ¢ wesentlich stärker entwickelt als das der Pflanzen a. Wir beobach- 
ten nun bei ailen Blättern eine Zunahme des Frischgewichtes der Flächen- 
einheit. Alle Blätter wachsen offenbar in die Dicke. Auch der Gesamt-N 
nimmt in allen Blättern zu, in den alten Blättern der normalen Pflanzen (b) 
aber nur wenig, so daß auf Frischgewicht bezogen eine geringe Abnahme 
erscheint. Dagegen vermehren die ohnehin stickstoffreicheren Blätter c und 
auch a ihren N-Gehalt beträchtlich. 

Es scheint also, daß in den jungen’ Blättern c die synthetischen Möglich- 
keiten beträchtlich überwiegen, daß die Blätter dekapitierter Pflanzen sich 
gegenüber gleichalterigen der normalen als physiologisch jünger verhalten. 
Das habe ich früher u. a. auch vom Tabak gezeigt. Die Entwicklung des 
Sprosses über den Primärblättern oder allgemein über den untersten 
Blättern muß also die physiologische Struktur dieser Organe beträchtlich 
beeinflussen. 

Allerdings ist in diesem Versuch nicht berücksichtigt, daß die ver- 
schiedenen dekapitierten Pflanzen a, b und c eine verschieden starke Ent- 
wicklung der Axillarknospen zeigen, worauf ich erst zu spät aufmerksam 
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wurde. Man sollte einmal die Beziehung zwischen dem N-Haushalt der 
Blätter und der Neigung der Axillarknospen, sich zu entwickeln, näher 


studieren. 

7. Versuch: Nicotiana (Maryland broadleaf). Freistehende unbeschattete 
Pflanzen, deren Gipfel- und Achseltriebe stetig entfernt waren, wurden am 
10. Juli 1927 in verschiedener Höhe dekapitiert. An jeder Pflanze wurden nur je 
zwei Blätter gleichen Alters gelassen. Der Sproß oberhalb dieser Blätter wurde 
entfernt. Serie a behielt Blätter mittleren Alters, c älteste Blätter (Sandblätter), 
die bereits stark gelbgrün gefärbt waren, b, Blätter, die ihrer Insertion nach zwi- 
schen a und c zu ordnen sind. Von allen Blättern wird eine Blatthälfte zur Kon- 
trollanalyse verwendet. Nach 14 Tagen werden die übrigen Hälften analysiert. 
Die Pflanzen wurden während der Versuchszeit gut gegossen, die Axillartriebe, 
die sich bei b und c besonders schnell entwickelten, entfernt, die Analysen am 
Morgen vorgenommen, um Fehler bei der Wägung durch zu starke Sättigungs- 
defizite zu vermeiden. 


Tabelle 8. Eiweißsynthese in Tabakblättern verschiedenen Alters. 



































Fr.-Gew. Total-N Eiw.-N | Lösl.-N 
Blattsorte Fr. Gew. | Fläche von in oo ; ‘ 
1000 qem Fr.-Gew. in % Tot. N 
a) Kontr. 21,2 607 35,8 5,73 92,1 7,9 
mittlere Vers. 23,1 656 36,3 6,38 91,9 8,1 
b) Kontr. 33,8 858 39,4 4,76 91,8 8,2 
Vers. 35,3 851 41,5 5,01 91,7 8,3 
c) Kontr. 46,3 1195 38,8 2,35 88,6 11,4 
unterste Vers. 43,1 1143 37,8 2,01 84,9 15,1 


Die oberen Blätter vermehren Frischgewicht und Gesamt-N, zum 
Teil auch die Blattfläche. Die untersten nehmen an Gewicht und an 
Total-N ab, sie vermehren ihren löslichen N. Diese Unterschiede traten 
auf, trotzdem in allen Fällen günstigste Bedingungen für eine Synthese 
gegeben sind. Organe, die als Zentren für die Ernährungsströme wirken 
können, sind weitgehend durch Dekapitation ausgeschaltet. Lediglich 
die Axillarknospen gelangen zu geringer Entwicklung, bis auch sie ent- 
fernt werden können. Auch sind in allen Fällen genügend löslicher N und 
Stärke vorhanden, um eine Synthese von Eiweißen ermöglichen zu kön- 
nen. Daß sie in den untersten Blättern nicht eintritt, ist sehr bemerkens- 
wert. Diese eilen ihrem Tode entgegen. Das begonnene Vergilben ist 
nicht mehr aufzuhalten. Da ich in früheren Versuchen (1928) gezeigt 
habe, daß bei frühzeitigem Dekapitieren der Pflanzen diese untersten 
Blätter viel ianger „jung“ erhalten werden können, ergibt sich, daß es 
nicht das Alter an sich ist, was die untersten Blätter zu diesem charak- 
teristischen Stoffwechselzwingt, sondern die Beeinflussung durch jüngere, 
obere, dem Vegetationspunkt näher stehende Organe. 


8. Versuch: Syringa rulgaris. Zweige mit etwa zehn Blattpaaren werden bis 
auf vier untere Blattpaare gekürzt, abgeschnitten und in Kxorsche Nährlösung 
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gestellt. Bei Versuchsbeginn wird von jedem Blattpaar 1 Blatt geschnitten und 
zur Kontrolle serienweise analysiert. Der Versuch wird am 20. Juli 1927 und am 


28. September 1927 durchgeführt. Dauer 14 Tage. 
Tabelle 9. Eiweißsynthese in Syringa-Blättern verschiedenen Alters. 














mn Stärke 
abs. in ‘0 d. Fr.-Gew. 
Juli Kontr. 1 10,5 7,6 viel 
Vers. 125,3 8,6 viel 
Sept. Kontr. 87,6 6,0 viel 
Vers. 85,1 5,8 viel 











Obwohl unter normalen Verhältnissen die Juliblätter ihr Eiweiß- 
maximum erreicht haben, vermehren die Blätter abgeschnittener Zweige 
ihren Proteingehalt. Die Septemberblätter reagieren umgekehrt. Sie 
verringern ihren Eiweißgehalt, wenn auch in wesentlich geringerem Maße, 
als zur gleichen Zeit die an ganzen Pflanzen befindlichen Blätter während 
der herbstlichen Entleerung ihre Eiweiße abbauen. Dabei wird in den 
Septemberblättern Stärke in genügender Menge beobachtet. Nicht Licht- 
oder Kohlehydratmangel kann deshalb die Ursache der mangelnden Syn- 
these sein. 

Es kann somit keinem Zweifel unterliegen, daß in den untersten Blättern 
von klar gegliederten einjährigen Pflanzen schon im Sommer und in den 
Blättern sommergrüner Sträucher im Herbst eine normalerweise nicht oder 
nur schwierig aufzuhebende Dominanz von Dissimilation und Auswande- 
rung über Synthese und Zuwanderung besteht. 

Nun hat mein Mitarbeiter TR. SCHULZE gefunden, daß in abgeschnit- 
tenen Blättern das eben dargelegte ziemlich gesetzmäßige Verhalten nicht 
zu beobachten ist. Das hat unser Interesse beansprucht. Zunächst mag 
es erscheinen, daß die Menge der vorhandenen Eiweiße von großem 
direkten Einfluß auf die Richtung des Stoffwechsels ist. Jedoch glaube 
ich, daß für die an der Pflanze befindlichen Blätter dieser Faktor nur 
eine geringe Bedeutung besitzt, von den vergilbenden Blättern abgesehen, 
in denen der Eiweißschwund ein Maß erreicht hat, das offenbar die Zer- 
störung lebenswichtiger Systeme (Chloroplasten) bedingt. Andererseits 
zeigt sich auch, daß die Menge der proteolytischen Fermente nicht aus- 
schlaggebend sein kann für das Verhältnis von Synthese zu Abbau. Ab- 
gesehen davon, daß die moderne Fermentlehre mit Recht die Auffassung 
vertritt, daß ein und derselbe Katalysator für die Beschleunigung eines 
chemischen Vorganges in beiden möglichen Richtungen verantwortlich 
ist, hat sich gezeigt, daß durchaus nicht die Orte überwiegenden Abbaus 
charakterisiert sind durch eine besondere Aktivität der Proteasen. Viel- 
mehr finden wir eher in Organen mit besonders starker Vitalität, z. B. in 
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jungen Blättern, im Autolyse- und Narkoseversuch eine besonders starke 
Proteolyse, während sie doch unter normalen Bedingungen gerade durch eine 
starke Synthese ausgezeichnet sind! 

Offenbar ist zur Klärung dieser wichtigen Probleme erst die Beant- 
wortung der Frage nötig, ob in pflanzlichen Organen ebenso wie in den 
tierischen ein dauernder Eiweißabbau vor sich geht, der unter Umständen 
lediglich durch eine überwiegende Synthese der direkten Beobachtung 
entzogen ist. Die Antwort auf diese Frage ist schwerer zu geben, als es 
erscheinen mag. Narkoseversuche, an verschiedenen Pflanzen angestellt, 
haben zu wechselnden Ergebnissen geführt. Phaseolus-Blätter wie auch 
Vicia Faba (vgl. 1926) haben in den ersten Tagen der Narkose kaum 
einen Eiweißabbau gezeigt. Erst nach stärkerem Aufbrauch der norma- 
len Atmungsmaterialien wurden die Eiweiße angegriffen. Bei verschie- 
denen Solanaceen (Hyoscyamus, Datura) erhielt ich andere Ergebnisse: 
Hier setzte sofort mit der Narkose ein Eiweißabbau ein, trotzdem Stärke 
nachweisbar war. Offenbar beherrschen wir die Anwendung der Narkotika 
noch nicht genügend, um eindeutige Experimente anzustellen. Immerhin 
neige ich heute stärker als früher zur Ansicht, daß im pflanzlichen Orga- 
nismus wie im tierischen dauernd Abbau und Aufbau von Eiweißen vor- 
kommen. Der Nachweis des Abbaues im tierischen Körper ist eben wesent- 
lich leichter, weil die Produkte als Exkrete im Harn usw. erscheinen. Die 
Pflanze aber vermag sie wieder in den Stoffwechsel einzubeziehen. 

Wie sich nun im einzelnen die Zusammenhänge auch aufklären 
werden, bleibt doch die wichtige Tatsache festzustellen, daß mit dem 
Altern der Blätter ihre Eiweißbilanz immer schlechter wird. Das kommt 
vor allem bei solchen Pflanzen zum Ausdruck, die bei entsprechenden 
Vegetationsbedingungen ein stetes Wachstum aufweisen, bei denen also 
ein deutlicher Unterschied zwischen jungen und alten Blättern sich er- 
gibt. Wie weit der Stoffwechsel der älteren Blätter von der Gegenwart 
der jüngeren beeinflußt wird, das werde ich noch an einem besonderen 
Beispiel darlegen (Wassermangel). Jedenfalls ist das ‚‚Altern‘‘ der Organe 
kein einheitliches Phänomen, vielmehr wirken mannigfache Faktoren 
hier ineinander. 

Was nun die Abnahme des Proteingehaltes betrifft, so ergibt sich 
die schon mehrfach diskutierte Frage, ob sie selbst von entscheidendem 
Einfluß auf die synthetischen Vorgänge ist. Bei lange verdunkelten 
Blättern, deren Eiweißgehalt unter ein lebenswichtiges Minimum herab- 
gesunken ist, beobachten wir eine starke Hemmung der Synthesen, so- 
wohl der Eiweißsynthesen als auch der CO,-Assimilation. Es liegt nahe, 
diese Erscheinung in Verbindung zu bringen mit den Arbeiten von 
ULLRICH und SCHUMACHER einerseits und NOACK andererseits. 

Nun hat Smiknow (1928) darauf hingewiesen, daß in Organen mit 
geringen Synthesen die Atmungsintensität geschwächt ist, und er sieht 

Planta Bd. 12. 47 
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darin eine der Ursachen des überwiegenden Abbaues, auch soweit er den 
Proteinumsatz betrifft. Ein klarer Beweis für eine bestimmte Verkettung 
von Ursache und Wirkung fehlt aber auch hier, und es erscheint mir nicht 
, daß die Zusammenhänge anderer Art sind. Bekanntlich 
gibt es in der lebenden Zelle Stoffe, die Atmung und Proteolyse im um- 
gekehrten Sinne zu beeinflussen vermögen. So die Blausäure, von der 
seit langem bekannt ist, daß sie die Atmung hemmt, die hydrolysierende 
Tätigkeit bestimmter Proteasen aber steigert (vgl. OPPENHEIMER). Je- 
doch ist das Vorkommen der Blausäure beschränkt. Es gibt aber auch 
andere Körper, die in ähnlicher Weise wirksam sind, so das Glutathion, 
das Cystein usw., worauf in neuerer Zeit mehrfach aufmerksam gemacht 
wurde (WALDSCHMIDT-Lertz 1930). 
So scheint mir die moderne Physiologie neue Wege für die Er- 
forschung des Problems des Alterns und der Korrelation zwischen jungen 
und alten Organen zu weisen. 


6. Der Einfluß der Wassersättigung pflanzlicher Gewebe 
. auf den Eiweißumsatz!. 

Bereits während meiner ersten Untersuchungen über den Eiweiß- 
stoffwechsel (1926) habe ich das Verhalten welkender Blätter geprüft. 
Dabei handelte es sich um methodische Fragen. Es sollte festgestellt 
werden, ob die Verzögerungen in der Verarbeitung von frischem Material, 
wie sie sich bei größeren Reihenversuchen einstellen, eine Veränderung 
im Verhältnis der N-Fraktionen bewirken könnten. Doch konnte ich 
damals keinerlei Einfluß des Wasserverlustes auf den Eiweißgehalt fest- 
stellen, offenbar weil es sich um kurzdauernde Experimente handelte. 
Später habe ich dann, vor allem bei meinen Studien an größeren Frei- 
landpflanzen (Nicotiana usw.), finden können, daß ein geringes andauern- 
des oder häufig wiederkehrendes Wasserdefizit einen bedeutenden Ein- 
fluß auf den gesamten Stickstoffhaushalt der Pflanzen hat. Da dieses 
Problem eine gewisse ökologische Bedeutung besitzt und außerdem hier 
eine bisher wenig beachtete Erscheinung vorliegt, die die Ursache ganz 
bedeutender Fehlerquellen bei physiologischen Versuchen sein kann, 
worauf ich schon mehrfach Bezug genommen habe (vgl. Abschnitt E, 
Tagesstoffwechsel), widmete ich der Beziehung zwischen Wassersättigung 
pflanzlicher Zellen und Eiweißumsatz einige besondere Experimente, 
deren wichtigste hier mitgeteilt werden. 


1. Mangelnde Wassersättigung und Proteolyse in intakten Pflanzen. 

9. Versuch: Nicotiana (Maryland broadleaf). Drei in Töpfen im Freien ge- 
zogene etwa 50 cm hohe entgipfelte Pflanzen. Diese werden am 9. IX. 1927 ins 
Gewächshaus gestellt. Am 12.IX. werden vormittags von verschieden alten 
Blättern die Kontrollhälften entfernt, die anderen aber an den Mittelrippen bzw. 


ı Vergleiche die vorläufige kurze Mitteilung 1928 b. 
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den Pflanzen gelassen, denen in den nächsten Tagen keinerlei Wasser geboten 
wird. Der Versuch wird am 20. IX. abgebrochen. Die ältesten Blätter waren 
völlig gelb und schlaff, zum Teil schon dürr, die mittleren hatten ebenfalls ihre 
Farbe gegen gelbgrün verändert. Die jüngsten erschienen völlig turgeszent und 
dunkelgrün. Die Ergebnisse sind aus der Tabelle 10 zu entnehmen. (Der Versuch 


wurde wiederholt = 


9b). 


Tabelle 10. Eiweißumsatz in welkenden Tabakpflanzen. 

















5 Zahl der Fr.-Gew. Fläche mg 

Vers. Blattalter lpistthaltten| ing gem Kiw-N | 10 
alt 5* 13,2 630 35,0 3,1 
Kontrolle| mittel 6 14,0 668 51,8 4,5 
Qe jung 13 14,3 716 79,8 5,6 
alt 5 7,55 623 26,8 4,5 

V ’ , 
— mittel 6 12,1 660 36,4 5,4 
jung 13 14,15 743 78,0 12,0 
alt 4 14,1 713 37,3 4,1 
Kontrolle) mittel 6 13,8 692 56,9 5,3 
9b jung 16 13,9 720 81,1 6,4 
Vy h alt 4 6,9 692 25,9 3,8 
pui) mittel 6 11,7 645 32,3 7,1 
ba jung 16 14,6 875 97,4 12,3 























In ähnlicher Weise werden Versuche mit Helianthus angestellt. 


10. Versuch: Helianthus annuus, entgipfelte, eingetopfte Pflanzen. Beginn 
des Versuchs am 14. VII. 1927, Ende am 23. VII. Die Blatter der Pflanzen wer- 
den auf vier Portionen verteilt, die Portion der obersten Blätter enthält 4 bis 
6 Blatthälften, die der untersten 1—2 (sonst wie Versuch 9). Ergebnisse in 














Tabelle 11. 
Tabelle 11. Eiweißumsatz in welkenden Helianthus-Pflanzen. 
À Absolute Werte Relative Werte 
br Blattsorte Im, Gew.| Fläche | Eiw.-N | Lésl.-N |Fr.-Gew.| Eiw.-N 
unterste 15,6 587 | 39,1 3,8 100 100 
13,5 519 | 39,7 4,3 100 100 
Kantneiie 17,1 | 658 | 67,1 | 39 | 100 | 100 
oberste 12,4 528 | 76,3 4,1 100 100 
10 
unterste 9,8 553 | 26,0 3,1 63 65 
Versuch 10,7 | 521 | 29,7 | 28 | 79 | 75 
(welk) 162 | 639 | 584 | 6,1 | 95 | 87 
oberste 12,4 602 | 79,8 | 14,2 100 105 
Kontrolle 14,7 | 563 | 81,3 4,9 100 100 
en Vers. oberste | ns | 571 | 746 | 72 | 87 | 92 
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11.Versuch: Helianthus annuus, wie im Versuch 10. Alle Blätter werden bis 
auf die sechs obersten entfernt und die Blütenstandsknospe wird abgeschnitten. 
Die Pflanze wird jeder Wasserzufuhr aus dem Boden beraubt. Dauer des Welkens 
6 Tage (sonst wie Versuch 9). Ergebnisse in Tabelle 11. 


Die alten und die mittleren Blätter leiden am stärksten unter der Wasser- 
unterbilanz der Pflanze. Ihr Frischgewicht sinkt, ihre Farbe verändert sich 
so wie bei absterbenden Blättern. Sie mobilisieren große Mengen von Eiweiß. 
die Abbauprodukte werden aber entfernt, offenbar besonders in die aus- 
treibenden Axillarknospen, aber auch in die höher inserierten jungen 
Blätter transportiert. In den jungen Blättern nimmt dagegen zunächst 
der lösliche N zu, aber auch der Eiweiß-N, es kommt sogar zu einer be- 
trächtlichen Zunahme von Blattfläche und Frischgewicht (!). Die jungen 
Organe wachsen demnach auf Kosten der alten, denen sie nicht allein das 
Wasser sondern auch andere lebenswichtige Stoffe entziehen. Ich habe mehr- 
fach beobachtet, daß abgeschnittene Tabakpflanzen ohne jede Wasser- 
zufuhr 6—8 Wochen liegen konnten, ohne daß sie abstarben, immer trieb 
der Sproß am Hauptgipfel oder in den Blattachseln neu aus, während die 
unteren Blätter in der Reihenfolge ihres Alters welkten und vergilbten. 
Dabei werden in solchen Blättern die geringsten Eiweißwerte erreicht, 
die ich bisher beobachten konnte, während die oberen Blätter zu erstaun- 
lich hohen Gesamt-N- und Eiweiß-N-Werten gelangen. Das ist offenbar 
darauf zurückzuführen, daß dem starken Zustrom von löslichem Stick- 
stoff aus den welkenden, vergilbenden unteren Blättern nur zum Teil 
eine Synthese entspricht, und daß das Wachstum hinter der Eiweiß- 
bildung zurückbleibt. Die Blätter werden proteinreich. Das ist natürlich 
von großer Bedeutung für die Lebensfähigkeit dieser jungen Blätter, 
denn es ist kein Zweifel, daß die Vermehrung der Kolloide eine Erhöhung 
der Wasserkapazität der Blätter bedeutet. Damit wird aber direkt oder 
indirekt auch ihre Dürreresistenz beeinflußt. 

Daß dies verschiedene Verhalten der oberen und unteren Blätter zu- 
nächst keine direkte Folge ihres Alters und ihres spezifischen physio- 
logischen Zustandes ist, sondern vielmehr eine Folge ihrer Lage zueinan- 
der und der dadurch bedingten Unterschiede ihrer Saugkräfte, geht aus 
Versuch 11 hervor: Bei Entfernung aller älteren Blätter zeigen auch die 
jüngeren beträchtlichen Eiweißschwund, wobei der lösliche N allerdings 
stärker ansteigt als in den vorhergehenden Versuchen. Offenbar ist die 
Auswanderung — vielleicht wegen des relativen Mangels von ausgedehn- 
teren Attraktionszentren für den Stofftransport — gehemmt. Daß der 
Eiweißschwund und die Abnahme des Frischgewichtes unter diesen 
Bedingungen nicht so erheblich sind, hat seine Ursache wohl auch dar- 
in, daß in Pflanzen, deren ältere Blätter entfernt sind, deren transpirie- 
rende Fläche damit wesentlich verkleinert ist, die Wasservorräte in den 
kräftigen Achsenorganen groß genug sind, um die Wasserbilanz des 
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jungen Blattes noch einigermaßen günstig zu gestalten (vgl. Tuma- 
xow 1930). 

12. Versuch (Juli 1927): Syringa-Zweige ohne Fruchtstände werden ge- 
schnitten und in wasserdampfreicher Luft im Licht dem langsamen Welken aus- 
gesetzt. Zu Beginn des Versuchs werden 16 Kontrollblätter, gegen Ende die 
Gegenblätter geschnitten. Versuchsdauer 8 Tage. 


Tabelle 12. Eiweißumsatz in welkenden Fliederzweigen. 





























Abnahme des 
Blätter Fr.-Gew. Eiw.-N Lösl.-N Eiw.-N 
in % 
3 Kontrolle 202 | 136,4 9,1 
oberste welk 14,9 973 17,4 29 
m Kontrolle 19,7 131,9 7,9 
miltiere welk 14,1 91,1 18,4 31 
Kontrolle 20,1 128,5 8,6 
unsere welk 13,4 82,1 20,1 36 


Im Gegensatz zu den eben behandelten Beispielen einjähriger krau- 
tiger Pflanzen zeigt der Strauch Syringa ganz in Übereinstimmung mit 
den früher mitgeteilten Versuchen einen wesentlich geringeren Unter- 
schied im physiologischen Zustand verschieden hoch inserierter Blätter. 
Alle Blätter welken, die untersten verlieren relativ das meiste Wasser und 
auch das meiste Eiweiß. Aber der so entstandene Translokationsstrom 
ist nicht auf die obersten Blätter gerichtet. Da auch keine Knospen aus- 
zutreiben beginnen, wird offenbar der gesamte ausgewanderte Stickstoff im 
Stamme deponiert. Bei diesem Strauch also ein entsprechendes Verhalten 
wie bei der herbstlichen Entlaubung: eine ziemlich gleichzeitige Ver- 
armung an Stickstoff und eine Verfärbung der Blätter nach graugrün bis 
gelbgrün. Diese mehrjährigen strauchigen Pflanzen treiben bemerkens- 
werterweise in Zeiten des Wassermangels nicht aus. Ich habe in trocke- 
nen Sommern in Halle auf trockenen Porphyrhängen mehrfach beobachten 
können, wie die Syringa-Sträucher ihre Blätter abwarfen und sich schon 
im August in das Stadium der ‚Winterruhe‘ begaben. Sie haben auch in 
den folgenden feuchten Herbstmonaten nicht wieder ausgetrieben 1. 


1 Ich habe unterdessen während des Abschlusses dieser Arbeit noch Beob- 
achtungen über den herbstlichen Laubfall gemacht und gefunden, daß auch hier- 
bei Eiweißabbau infolge eintretender Sättigungsdefizite eine bedeutende Rolle 
spielt. Ich will nicht sagen, daß darin die alleinige Ursache des Absterbens der 
Blätter beruht, sondern ich fand, daß Wassermangel den Verlauf der herbstlichen 
Vergilbung außerordentlich beschleunigt. Besonnte Äste mit entsprechend 
stärkerer Transpiration werfen ihr Laub wesentlich schneller ab als beschattete. 
Die Wirkung der Besonnung ist ähnlich wie beim ,,Erfrieren“ wintergrüner 
Pflanzen. Auch der sommerliche Laubfall gehört zweifellos in das gleiche Gebiet, 
so daß es jetzt möglich ist, diese verschiedenen, ökologisch wichtigen Er- 
scheinungen unter dem gleichen Gesichtspunkt zu betrachten. 
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Es erschien mir wertvoll, einen Einblick in die relative Geschwindig- 
keit. des Eiweißabbaues unter dem Einfluß des Wassermangels zu erhalten, 
und ich verglich aus diesem Grunde den Eiweißschwund in welkenden 
und turgeszenten verdunkelten Blättern. 

13. Versuch: Nicotiana tabacum (Juli 1927). Eingetopfte, übereinstimmende 
Pflanzen (50 cm hoch) werden der untersten vergilbenden Blätter beraubt. Die 
Pflanzen der Gruppe A erleiden Wassermangel, sie werden während der Versuchs- 
zeit ungenügend gegossen. Die Pflanzen der Serie B werden genügend mit Wasser 
versorgt, ihre Blätter werden aber zum Teil mit Stanniol bedeckt. In einer 
3. Gruppe (C) werden Blätter entfernt und in feuchten Kammern im Dunkeln 
aufbewahrt bei sonst gleichen Bedingungen (Temperatur) wie B. 


Tabelle 13. Eiweißabbau in welkenden und verdunkelten Tabakblättern. 





























F N in mg 
en Ta Eiw. Lösl. 
A. Welk Kontr. 20,4 680 63,2 6,1 
An der Pflanze| Vers. 12,1 _ 38,6 8,2 
B. Dunkel Kontr. 18,8 673 61,9 5,3 
An der Pflanze | Vers. 16,9 691 . 46,7 7,6 
C. Dunkel Kontr. 21,3 724 66,1 5,9 
Abgeschnitten Vers. (24,—,) 713 54,6 | 17,3 


Aus diesem Versuch ist ersichtlich, daß der Eiweißabbau und die Trans- 
lokation der entstehenden löslichen Produkte unter dem Einfluß des Wasser- 
mangels wesentlich schneller vor sich gehen als unter dem der Verdunkelung. 
Die abgeschnittenen Blätter zeigen die geringste Proteolyse. Das unter- 
schiedliche Verhalten der Gruppen B und C ist bereits durch meine 
früheren Arbeiten bekannt. 


2. Neue Wassersättigung nach kräftigem Welken. 

14. Versuch: Nicotiana. Drei Topfpflanzen werden bis zum 21. IX. starkem 
Wassermangel unterworfen. Die abgestorbenen untersten Blätter werden ent- 
fernt. Von den übrigen werden Kontrollhälften entnommen und analysiert, dann 
wird die Pflanze kräftig gegossen. Am 26. IX. werden die Versuchshälften analy- 
siert. Während des Versuchs haben sich die unteren Blätter weiter gegen gell 
gefärbt. 


Tabelle 14. Eiweißumsatz in Tabakblättern nach kräftigem Welken. 
































Blatt- Eiw.-N Lösl.-N Mesophyli 
Blattsorte | „an, [Fr-Gew.| Fläche Bu. 4. ve 
alt 4 [1025| 562 27,4 4,2 el 
Kontrolle | mitteı | 5 |128 | 608 | 42,— 7,5 x 
(weik) jung | 13 | 18,9 | ‘843 ill EE HU + 
alts 4 | 8,751 485 24,6 4,0 = 
Versuch , 
Pau at sn mitte | 5 | 13,35| 612 42,— so | +++ 
sci jung | 13 |201 | 910 | 108— | 123 +4 
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Trotz weitgehender Sättigung der Pflanze mit Wasser verlieren die 
alten Blätter weiter wesentlich an Frischgewicht und Eiweiß, während 
die mittleren sich erholen und die jungen an Eiweiß-N und sogar an Fläche 
beträchtlich zunehmen, ohne daß der lösliche N verbraucht wird. Offen- 
bar sind die ältesten Blätter infolge der starken Entquellung und des damit 
verbundenen Proteinentzugs nicht mehr in der Lage, ihre Quellkräfte wieder 
herzustellen. Sie vermögen der Konkurrenz der oberen Blätter keinen 
genügenden Widerstand entgegen zu setzen und geben weiterhin Stick- 
stoff ab. Das Welken beschleunigt also das Absterben der untersten Blatter. 

15. Versuch: Nicotiana-Pflanzen wie im vorigen Versuch (September 1927). 
Nach dem Welken der Pflanzen werden die untersten auffällig geschädigten Blät- 
ter entfernt, die nächst höheren werden zum Versuch verwendet, ihre Hälften zur 
Kontrolle -analysiert, die anderen bei normaler Beleuchtung in Glasschalen auf 
0,2%ige Harnstofflösung gebracht. Versuchsdauer 7 Tage. Der Versuch wird 
mit drei verschieden stark gewelkten Pflanzen durchgeführt. Die Blätter stimmen 
in allen drei Versuchen in ihrem Alter überein. 


Tabelle 15. Erholung gewelkter Tabakblätter auf Harnstofflösung. 





























muse Eiw.-N Lösl.-N its 
mg mg 
1. Stark Kontr. 583 17,3 4,6 _ 
gewelkt Vers. 604 15,9 10,8 (+) 
2. Schwach Kontr. 677 39,3 3,1 + 
gewelkt Vers. 671 39,5 10,6 + + + 
3. Nicht Kontr. 512 48,1 4,5 +++ 
gewelkt Vers. 525 51,6 12,6 >44 


Alle Blätter werden auf Wasser in feuchtigkeitsgesättigter Atmosphäre 
wieder turgeszent, nur einzelne Stellen der stark gewelkten erholen sich 
nicht. Während die nicht gewelkten ihren Eiweißgehalt vermehren, die 
schwach gewelkten eine ausgeglichene Bilanz aufweisen, verringern die 
stark gewelkten ihren Eiweißgehalt, obwohl ihnen genügend löslicher Stick- 
stoff zur Verfügung steht. Stärke ist in ihnen nur stellenweise zu finden. 
Offenbar ist der assimilatorische Apparat schwer geschädigt. Da im vor- 
liegenden Versuch die Blätter abgeschnitten zur Erholung gelangen und 
trotzdem die stark gewelkten Blätter eine dauernde Hemmung ihrer syn- 
thetischen Fähigkeiten aufweisen, ist anzunehmen, daß auch an der 
Pflanze nicht allein die benachteiligte Stellung der alten Blätter, sondern 
eben die durch das starke Welken erlittenen Schädigungen ihren typi- 
schen Stoffwechsel bewirken. 

Ich möchte hier auf die Untersuchungen von Maximow und Kras- 
NOSSELSKY-MAXIMOW (1924) verweisen, die bei Helianthus fanden, daß 
nach starkem Welken die untersten Blätter sich an der Pflanze nicht 
wieder erholten, abgeschnitten und auf Wasser gelegt aber wieder tur- 
geszent wurden. Ich kann nun sagen, daß in vielen Fällen dieses Wieder- 
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turgeszentwerden alter gewelkter Blätter nur eine scheinbare Erholung 
darstellt. Die Blatter sind zum Tode verurteilt, wenn das andauernde Wel- 
ken entweder zur Zerstörung oder gar zur weitgehenden Entfernung der 
kolloidalen Träger vitaler Reaktionen (der „lebenden Substanz‘‘) geführt hat. 


8. Untersuchungen an abgeschnittenen Blättern. 
a) Die Wasserabgabe bei mangelnder Wasserzufuhr. 

Um die im vorigen Kapitel aufgeworfenen Fragen einer weiteren Ana- 
lyse zugänglich zu machen, war es nötig, mit abgeschnittenen Blättern 
zu arbeiten. Hier soil zunächst die Wasserabgabe welkender Blätter stu- 
diert werden, worüber schon zahlreiche Untersuchungen vorliegen (vgl. 
SCHRÖDER, MAXIMOow- 
Yarp). Es handelt sich 
für mich lediglich um 
eine Kenntnis der Reak- 
tion meines Versuchs- 
materials. 

16. Versuch (Abb. 5): 
Phaseolus multiflorus. Blät- 
ter werden im Dunkeln mit 
der Unterseite auf einen 
Bogen Fließpapier gelegt 
und regelmäßig. gewogen. 
Während der Versuchsdauer 


schwankt die Temperatur 
zwischen 21,5 und 22,59 C. 











or Die relative Feuchtigkeit 
zwischen 79 und 73,5%. Die 
»- Di folgende Abbildung zeigt 
las die Veränderung des Frisch- 
gewichts (Anfangsgewicht 
1 1 1 + =100). Zur Verwendung 
‘ - Tr. > é zu. ud #4 gelangen folgende Blattsor- 

‘ 3 ten: 

Abb. 5. Abnahme des Frischgewichtes welkenden Blättern 

verschiedenen Alters der Dstsiere. ~ A. Alte Primärblätter 


3 m hoher Pflanzen. 

B. Alte Primärblätter von gleichaltrigen Pflanzen, die des Haupttriebes und 
aller Axillartriebe beraubt wurden. Diese Blätter zeigen typische Sukkulenz! 
Ihr Gewicht der Flächeneinheit ist über viermal so groß als das der gleich alten 
Blätter A! 

C. Junge Blätter der Pflanzen A. 

Das Kurvenbild zeigt deutlich, daß die alten Blätter normaler Pflanzen 
beträchtlich schneller und mehr Wasser abgeben als die jungen Blätter und 
die sukkulenten, von denen wir übrigens auf Grund früherer Versuche 
wissen, daß sie sich auch in anderer Beziehung wie ,,junge“ Blätter ver- 
halten. Der Eiweißgehalt der Blätter verhält sich 
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A:B:C wie 
82:306 : 120 auf 1000 qcm Fläche bezogen, 
53:42:67 auf 10 g Frischgewicht bezogen. 

Die alten abgeschnittenen Blätter verhalten sich also im Vergleich zu 
den jungen ganz ähnlich wie in normalem Zustand an der Pflanze, obwohl 
die Saugung durch die oberen Organe aufgehoben ist. Auch beim Welken 
der ganzen Pflanze geben die älteren das Wasser schneller ab, doch ist 
dabei eben nicht allein die Transpiration ausschlaggebend. Es ist aber 
wahrscheinlich, daß bei der stärkeren Wasserabgabe durch Transpiration 
und der schnelleren ‚‚Aussaugung‘‘ durch jüngere Organe gleiche Ur- 
sachen eine gewisse Rolle 100 
spielen: niederer osmoti- 
scher Wert, geringe Menge 
hydrophiler Kolloide. Die 
Bedeutung dieses Faktors 
wird durch folgenden Ver- 
such deutlich: 

17. Versuch: Phaseolus mul- 
tiflorus. Eingetopfte 60 cm 
hohe Pflanzen mit ausgewach- 
senen Primärblättern, bei gu- 
ter Wasserversorgung in feuch- 
ter Atmosphäre unter norma- 
ler diffuser Beleuchtung kul- 
tiviert. Von den Primärblatt- 
paaren wird je ein Blatt mit 
Stanniol verdunkelt. Nach 
7 Tagen ist in den verdunkel- 


ten Blättern soviel Eiweiß | | | ‘es LUTTE" 
mobilisiert, daß die Chloro- $ 86 @ 6 2 2 2 3 5% 
Stunden 


lasten vergilben. Die Blatter 
P rd m = itt bei Abb. 6. Wasserabgabe welkender Bohnenblätter mit 
werden geschnitten un el verschiedenem Eiweißgehalt. 


85% relativer Feuchtigkeit mit 

der Unterseite nach oben in windstillen dunklen Raum gelegt und regelmäßig durch 

Wiegen auf ihre Wasserabgabe geprüft. Die verdunkelten Blätter zeigen ein um 
% geringeres Anfangsfrischgewicht (flächenbezogen) und einen um 45% gerin- 

geren Total-N-Gehalt als die belichteten (Abb. 6). 

Die verdunkelten eiweißarmen Blätter zeigen zu Beginn eine schwä- 
chere (geschlossene Stomata?), bald aber eine anhaltend stärkere Trans- 
spiration als die belichteten eiweißreichen. Das läßt vermuten, daß die 
vorhandenen Proteine als kolloidale Träger von Quellungswasser eine 
wichtige Bedeutung für die physiologische Komponente der pflanzlichen 
Transpiration haben. 

Das geht auch daraus hervor, daß die Wasserkapazität eiweißarmer 
Blätter geringer ist als die eiweißreicher. Unter Wasserkapazität der 
Trockensubstanz versteht man (SMIRNow) die (auf Trockengewicht be- 


Frischgewichtin % 
8 8 8 


8 


S 
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zogene) Wassermenge, die vorsichtig getrocknete pulverisierte Pflanzen- 
gewebe bei längerem Liegen in wasserdampfgesättigter Luft an sich 
reißen. Diese Wassermenge ist ein Ausdruck für die im Pflanzenpulver 
vorhandenen hygroskopischen Substanzen, vor allem auch für die hydro- 
philen Kolloide. Wenn man wie im vorhergehenden Versuch eiweißarme 
Blätter so herstellt, daß die Spaltprodukte das Blatt verlassen, erhalten 
wir bei vorsichtigem Trocknen über H,SO, ein Material von geringerer 
Wasserkapazität als bei eiweißreichen Blättern. Der Parallelismus er- 
scheint auffällig und bedeutungsvoll. 

Auch möchte ich darauf hinweisen, daß bei starker Eiweißzertrüm- 
merung in verdunkelten abgeschnittenen Blättern auch unter feuchten 
Glocken ein beträchtlicher Schwund des Frischgewichtes zu beobachten 
ist. Schließlich ,,welken“ diese Blätter, obwohl sie sich in wasserdampf- 
gesättigter Atmosphäre befinden. Einfache Wägungen ergeben, daß es 
sich hierbei nicht allein um einen Schwund der Trockensubstanz handelt, 
sondern um Wasserverlust. Ich zweifele nicht, daß diese Beziehungen 
zwischen Eiweißgehalt und Wasserhaushalt von großer Bedeutung für 
ökologische Probleme sind. 


b) Der Ablauf der Proteolyse in welkenden abgeschnittenen Blättern. 

18. Versuch (Juli 1927): Blätter von Phaseolus multiflorus werden abgeschnit- 
ten und im dunkeln unter Glocken bei guter Durchlüftung aufbewahrt. Mit Hilfe 
von Schwefelsäurewassergemischen wird die Wasserdampfspannung der Atmo- 
sphäre reguliert. Die verschiedenen Dampfspannungen führen zu verschieden 
starken Wasserverlusten der Blätter, was aus der folgenden Tabelle zu entnehmen 
ist. Zur Verwendung gelangen folgende Blattsorten: Primärblätter und oberste, 
jüngste Blätter von Pflanzen, die eben zu blühen beginnen. Dauer des Versuches 
5 Tage. Temperatur durchschnittlich 18°C. Die Kontrollblätter werden zu Ver- 
suchsbeginn analysiert. 

Tabelle 16. Proteolyse in welkenden abgeschnittenen Bohnenblättern. 














Frischgewicht Gewichts- | „tal Eiw.-N | Lisl.-N 
Blätter Feuchtigkeit anfangs Vers. fon 100 Fı-Gem. in % d. Tot.N 
Kontr. 13,4 — — 4,2 92 8 
100 13,6 12,8 5,9 4,3 78 22 
alte 98 14,7 12,9 12,3 4,1 79 21 
96 14,1 11,3 19,8 44 68 32 
92 13,8 9,7 29,7 4,2 71 29 
Kontr. 11,1 — — 6,9 93 7 
100 10,9 11,1 (+2) 6,4 74 26 
junge 98 10,4 9,9 4,8 6,1 72 | 28 
96 11,0 9,8 10,9 6,8 67 33 
92 11,2 8,6 23,2 6,7 59 41 























19. Versuch: Der Versuch 18 wird mit jungen und alten Blättern von Tro- 
paeolum majus wiederholt. Juli 1927, Dauer 5 Tage, Temperatur 23° C (Tab. 17). 
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Tabelle 17. Protolyse in welkenden abgeschnittenen T'ropaeolum-Blättern. 














Blätter | Gewichtsabnahme Total-N Eiw.-N | Lüsl.-N 
in % in ‘0 d. Fr.-Gew. in % des Total-X 
— 4,9 92 8 
(+2) | 4,4 86 14 
alte 10, 1 4,4 84 16 
14,3 | 4,8 75 15 
32,4 4,6 83 17 
3,0 6,5 80 20 
junge 9,4 6,6 79 Pr 
18,2 6,9 73 27 
27,9 6,5 71 29 














20. Versuch (Juli 1928): Ausgewachsene Blätter werden abgeschnitten und 
im verdunkelten Zimmer bei 82% rel. Feuchtigkeit dem langsamen Wasser- 
verlust unterworfen. Bei einer Frischgewichtsabnahme von annähernd 10 bzw. 
30% wird die Transpiration abgestoppt. Die Blätter kommen über Schwefel- 
säurewassergemische in abgeschlossene Gefäße bei regelmäßiger guter Durch- 
lüftung. Dort bleiben sie bei völliger Verdunkelung 6 Tage. Das Frischgewicht 
nimmt dabei ein wenig, aber unbedeutend ab. Die Kontrollblätter werden eben- 
falls verdunkelt, aber keinem Wasserdefizit unterworfen und über Wasser auf- 
bewahrt. Temperatur 23°C (Tabelle 18). 

Aus diesen beiden Versuchen kann man im Vergleich mit früheren 
entnehmen: 

1. Die Proteolyse geht unter dem Einfluß eines Sättigungsdefizits in 
abgeschnittenen Blättern wesentlich langsamer vor sich als in Blättern, 
die sich an der Pflanze befinden. Das gilt für alte und junge Blätter. Die 
Ursache der geringeren Proteolyse in abgeschnittenen Blättern liegt wahr- 
scheinlich in der mangelnden Ableitung der Abbauprodukte. Ich denke da- 
bei nicht so sehr an ein chemisches Gleichgewicht, das allmählich durch 
Konzentrierung der Abbauprodukte erreicht werden könnte, als an 
sekundäre Wirkungen von primär gebildeten oder umgewandelten Ei- 
weißabbauprodukten auf die Proteasensysteme. Ich habe schon oben 
darauf verwiesen, daß von solchen Körpern (z. B. Cystein) bekannt ist, 
daß sie die Proteasenaktivität empfindlich beeinflussen. Natürlich kön- 
nen auch Veränderungen der H'-Konzentration in abgeschnittenen Blät- 
tern eine bedeutende Rolle spielen. 

2. In jungen Blättern geht trotz langsamen Wasserverlustes die Proteo- 
Iyse schneller als in alten vor sich. Das stimmt ebenso wie die vorige Fest- 
stellung mit früheren Ergebnissen überein (1926), da ich fand, daß all- 
gemein die proteolytische Wirkung in jungen Blättern nicht schwächer. 
sondern eher stärker als in alten ist. Die bevorzugte Proteolyse in alten 
Blättern an Pflanzen, die unter Wassermangel leiden, ist also nicht eine 











714 K. Mothes: 


Tabelle 18. Proteolyse in welkenden Blättern verschiedener Ökotypen. 


























Total-N in % des iw -N ~~ 

Material in “US anfängl. Frischge- Bw N | | Liel-N 
wichts in % des Total-N 
1 r Kontr. 5,34 75 25 
Le: vr 12,3 5,62 61 39 
i tangere 315 5,57 u . 
— Kontr. 5,91 76 4 
= - 001 10,8 6,17 69 31 
Kontr. 4,35 85 15 
— 9,2 4,32 81 19 
(vorjahrig) 30,1 4,19 79 pe 
Kontr. 3,91 93 - 
R TA A 1180 12,1 3,78 90 10 
(vorjährig) 29,3 3,71 88 72 
Kontr. 3,56 81 19 
Tussilago 9,8 3,85 81 19 
31,1 3,98 77 23 
x Ê Kontr. 4,35 87 13 
Pinus nigra 10,2 4,42 85 15 
Jung 31,7 4,20 86 14 
d Y Kontr. 3,91 92 8 
Pinus nigra 9,8 3,78 92 8 
RR 30,4 3,94 80 11 














charakteristische Erscheinung ihres Alters, sondern steht nur indirekt 
damit im Zusammenhang. Ausschlaggebend sind die Sättigungsdefizite 
und die Translokationsströme. 

3. Die Höhe des Sättigungsdefizits ist nicht gleichgültig für die Ge- 
schwindigkeit der Proteolyse. Mit zunehmendem Wasserverlust tritt eine 
Steigerung der Proteolyse ein, hohe Defizite bewirken eine Hemmung. Bei 
jungen Blättern scheint das Maximum der Proteolyse bei stärkerem 
Wasserentzug zu liegen als bei alten Blättern. 

4. Dürreresistente Arten verhalten sich wie junge Blätter. Während 
bei der Schattenpflanze Impatiens ein Wasserentzug von 30% des Frisch- 
gewichtes bereits eine starke Hemmung der Proteolyse in verdunkelten 
abgeschnittenen Blättern bewirkt, zeigen Rhododendron, Hedera und 
Tussilago nur geringe Steigerung. Ähnlich verhalten sich auch dürre- 
resistente Gersten- und Weizensorten, worauf hier nur hingewiesen sei. 
5. Allgemein scheinen dürreresistentere Formen durch geringe proteo- 
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lytische Aktivität ausgezeichnet zu sein. Sie sind somit in doppelter 
Weise gegen Schädigungen durch großen Wasserverlust geschützt: Da 
beim Welken die synthetischen Fähigkeiten der Blätter gehemmt werden 
(vgl. ILIIN, PLANTEFOL, WALTER usw.), ist es nicht einerlei, ob der Abbau 
langsam oder schnell abläuft. Bei den dürreresistenten überrascht der 
außerordentlich langsame Ablauf. Dazu wird die ohnehin geringe Proteo- 
lyse durch die normal auftretenden Sättigungsdefizite nicht oder nur un- 
wesentlich gesteigert. 


4. Die Produkte der Proteolyse. 

21. Versuch (Tabelle 19) Juli 1928. Junge Primärblätter von Phaseolus multi- 
florus werden abgeschnitten und bei 100% bzw. 95% relativer Feuchtigkeit in ge- 
räumigen Gefäßen im dunkeln aufbewahrt. Temperatur 24°C. Nach 3, 6 und 
10 Tagen werden die Blätter analysiert. Es werden der Eiweiß-N, der lösliche N, 
der Asparagin-N (= 2 - Amid-N) und der Monoaminosäuren-N (nach van SLYKE) 
bestimmt. 


Tabelle 19. Der Eiweißabbau in welkenden Bohnenblättern. 





Frischgewicht N in % des Total-N Em. oe 
Relative d aber TE — lösl. N 
Feuchtigkeit = nach 
anfangs| yers, | Eiw. lösl. |2- Amid| Amino |2- Amid) Amino 





3 18,4 | 18,0 | 83,4 | 16,6 3,7 | 10,1 22 61 
100% 6 18,0 | 17,1 | 72,5 | 27,5 8,1 | 15,4 29 56 
10 18,9 | 19,0 | 55,3 | 44,7 | 21,9 | 18,3 49 41 





3 19,1 | 18,1 | 79,8 | 20,2 3,1 | 14,9 15 74 
95% 6 18,0 | 15,9 | 65,7 | 34,3 9,2 | 18,8 27 55 
10 18,7 | 12,6 | 51,9 | 48,1 | 21,2 | 21,1 | 44 | 44 
In den welkenden Blättern läuft die Proteolyse schneller ab. Der 
Amid-N erscheint (absolut genommen) in gleicher Menge wie in den turges- 
zenten Blättern, relativ (in Prozenten des löslichen N) aber in geringerer 
Menge. Doch liegen die Differenzen knapp an der Fehlergrenze der Me- 
thode. Wichtig ist, daß auch in welkenden Blättern die Umformung des 
Monoaminosäurenstickstoffes vor sich geht. Aus früheren Arbeiten 
(vgl. Moruxs 1926) ist bekannt, daß die Bildung der Amide mit der 
oxydativen Entstehung von Ammoniak aus primären Eiweißspalt- 
produkten in Verbindung gebracht wird. Aus der etwas geringeren Amid- 
menge in den welken Blättern auf geringere Oxydation, geringere At- 
mung zu schließen, wäre aber abwegig, worauf ich noch zurückkomme. 
Allgemein wird man sagen können, daß grundsätzliche Unterschiede 
zwischen der Art des Eiweißabbaues in welkenden und turgeszenten 
Blättern nicht bestehen. 
5. Plasmolyse und Proteinabbau. 


22. Versuch: a) (16. Mai 1928) Primärblätter von 60 cm hohen Phaseolus 
multiflorus-Pflanzen werden abgeschnitten, A sofort analysiert, B, C und D im 
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dunkeln mit der Oberseite nach unten auf Lösungen gelegt. Diese Blätter erhalten 
durch die Mittelrippe einige Schnitte, um die Lösungen besser eindringen zu 
lassen. B kommt auf Wasser, C auf 5% Rohrzucker, D auf 30% Rohrzucker. Die 
werden täglich gewechselt um Mikrobenentwicklungen möglichst zu 

unterbinden. Der Versuch dauert 5 Tage. Temperatur 20° C. 
by (Juli 1928): Der Versuch 22a wird wiederholt. Dauer 7 Tage, Temperatur 


Tabelle 20. Proteolyse in plasmolysierten Phaseolus-Blättern. 




















| Anfängl. N in % des Total-N 
ö m Frischgewicht Eiweiß-N lösl. N 
A. Kontrolle 29,7 93,3 6,7 
2a B. Wasser 29,2 85,4 14,6 
C.5% R.-Zucker 26,6 87,2 12,8 
D. 30% R.-Zucker 25,0 81,8 18,2 
A. Kontrolle 24,1 94,1 5,9 
22b B. Wasser 23,7 72,8 27,2 
C. 5% R.-Zucker 24,9 80,1 19,9 
D. 30% R.-Zucker 24,0 73,1 26,9 





5% Rohrzuckerlösung hemmt den Proteinabbau. Offenbar gelangt 
genügend Zucker in die Zellen, um als Atmungsmaterial zu dienen und so 
die Proteine zu schützen. 30%ige Rohrzuckerlösung, die Plasmolyse be- 
wirkt, hebt diese Hemmung auf und erzeugt noch geringere Eiweißwerte 
als sie hungernde Blätter, die auf Wasser liegen, zeigen. Plasmolyse wirkt 
also wie normaler Wasserentzug im welkenden Blatt, was im vorliegenden 
Falle besonders interessant ist, weil der plasmolysierende Stoff selbst als 
Atmungsmaterial Verwendung finden kann und die Proteine vor dem direk- 
ten Verbrauch schützen könnte. Offenbar bewirkt der Wasserentzug aber 
eine so starke Hemmung der Synthesen, daß der Abbau ungestört und 
unkompensiert läuft, unter Umständen sogar eine Aktivierung erfährt. 

Die Beeinflussung der Eiweiße im Plasmolyseversuch hat auch prak- 
tische Bedeutung, denn es erscheint nicht unmöglich, daß der Protein- 
abbau sich auch auf solche Plasmaeiweiße erstreckt, die die Semipermea- 
bilität des Protoplasten mit bedingen. Das bedürfte besonderer Unter- 
suchung. 

6. Narkose- und Autolyseversuche. 

Was in den vorhergehenden Abschnitten als Proteolyse bezeichnet 
wurde, ist nicht ein exaktes Maß für den Proteinabbau. Es ist ein Maß 
für die Unterbilanz des Eiweißumsatzes und ist der Effekt zweier neben- 
einander herlaufender Vorgänge, einer Synthese und eines Abbaues. Die 
Erscheinung der Proteolyse unter dem Einfluß eines stärkeren Sättigungs- 
defizits sagt zunächst nur, daß der Abbau die Synthese an Intensität 
übertrifft. Nun haben verschiedene Forscher gezeigt, daß starke Sät- 
tigungsdefizite bestimmte Synthesen (so die CO,-Assimilation) empfind- 
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lich hemmen oder sogar stilllegen (ILIIN, PLANTEFOL, WALTER u.a.). Es 
ergibt sich die Frage, ob der in den vorhergehenden Versuchen gefundene 
Eiweißabbau seine Erklärung allein in der Sistierung der Proteinsynthese 
oder auch in einer absoluten Steigerung der Proteinhydrolyse findet. 

Die Versuchsanstellung ist in diesem Falle freilich nicht so einfach wie 
bei der analytischen Trennung von Assimilation und Atmung. Zunächst 
muß man mit abgeschnittenen Organen arbeiten. Dabei ist aber die Pro- 
teolyse wesentlich schwächer als in normalen an der Pflanze befindlichen. 
Dann muß zur Stoppung der auch im Dunkeln ablaufenden Protein- 
synthese ein künstlicher Eingriff vorgenommen werden: die Narkose oder 
die Autolyse. Wir nehmen an, daß hierbei die Synthese völlig eingestellt 
ist. Obwohl das im einzelnen noch zu prüfen wäre, wollen wir diese 
Annahme zur Grundlage unserer Versuche machen. Es bleibt dann 
immer noch die Frage, ob Narkose und Autolyse nicht auch den Abbau 
in seiner Geschwindigkeit beeinflussen. Wir bewegen uns mit den folgen- 
den Versuchen auf recht unsicherem Boden. Das soll im voraus deutlich 
gesagt sein. 

23. Versuch (Oktober 1928): Junge Primärblätter von Phaseolus multiflorus 
werden geschnitten. Die Kontrollblätter (A) werden in turgeszentem Zustande 
verwendet, die gegenständigen Versuchsblätter (B) werden an der Luft im feuch- 
ten Dunkelzimmer 24 Stunden gelassen. Dabei verlieren sie 26% ihres Frisch- 
gewichtes an Wasser. Beide Blattsorten werden dann der Chloroformnarkose 
ausgesetzt (vgl. MoTHEs 1926), A bei einer relativen Feuchtigkeit von 100%, B bei 
einer solchen von 95%. Der Versuch wird doppelt ausgeführt. Die Blatthälften 
von A und B werden vor dem Versuch zur Kontrolle analysiert. Dauer 5 Tage, 
Temperatur 23° C. 


Tabelle 21. Narkose welkender Blätter. 




















In % des Total-N Durchschn.- 
Zunahme des 
Eiweiß-N lösl. N lösl.-N 
Kontrolle 91,9 8,1 
Turgeszente Narkose 75,1 24,9 wr 
Blatter Kontrolle 92,6 7,4 
Narkose 73,8 26,2 
Kontrolle 88,2 11,8 
Welke Narkose 68,7 31,3 
Blä + 19,9 
u Kontrolle 86,4 13,6 
Narkose 66,1 33,9 











24. Versuch (April 1928): Primärblätter von Phaseolus multiflorus wie im 
vorigen Versuch behandelt, aber zerrieben und unter Zusatz von Chloroform- 
Toluol der Autolyse bei 37° C unterworfen. Die Frischgewichte der Blätter (bei B 
vor dem Welken!) sind annähernd gleich (12—20 g). Die Autolysate werden mit 
Wasser auf gleiche Verdünnung gebracht. Dauer der Autolyse 20 Tage (Tab. 22). 
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25. Versuch (April 1928): Wie Versuch 24. Die Autolysate werden aber mit 
Phosphat auf p, 5,2 gepuffert (Tabelle 22). 


Tabelle 22. Autolyse von Bohnenblättern. 

















“ , Materi In % des Total-N Zunahme des 
i . Eiweiß-N lösl. N lösl. N 
Kontrolle 92,3 u 
turgeszent , : 12,5 
= ™ | Autolyse 79,8 20,2 
Kontrolle 90,8 9,2 
elkt 4 . 13,9 
on Autolyse 76,9 23,1 
Kontrolle 91,8 8,2 ty 
turgeszent L > 16, 
ai Autolyse 75,1 24,9 d 
gewelkt Kontrolle 88,5 1 1,5 18,3 
Autolyse 70,2 29,8 

















Unter Berücksichtigung der einleitend vermerkten Bedenken gegen 
die Methodik müssen wir die Unterschiede in der Fermentaktivität gewelkter 
und turgeszenter Blätter als recht gering bezeichnen. Auffällig ist immerhin, 
daß sie in allen Versuchen bei den gewelkten Blättern höher liegt. Es 
erscheint damit nicht ausgeschlossen, daß unter dem Einfluß des Wasser- 
mangels eine Vermehrung oder besser eine Aktivierung der Proteasen ein- 
setzt. Im einzelnen wäre das noch zu prüfen. Jedoch soll hier die Frage 
nach den möglichen Ursachen einer solchen Erscheinung aufgeworfen wer- 
den. Ich sehe vier, denen ich besondere Bedeutung zuschreiben möchte: 

1. Die Veränderung des kolloidalen Systems durch den Wasserentzug 
kann eine stärkere Berührung zwischen Ferment und Substrat bewirken. 
Es besteht für mich kein Zweifel, daß in der gesunden Zelle eine solche 
lokale Trennung zwischen Ferment und Substrat gegeben ist. Beobach- 
ten wir ein Gleichgewicht zwischen Synthese und Abbau, so sagt das nur, 
daß der Abbau durch eine gleich intensive Synthese kompensiert ist, 
sagt aber nichts über das wirkliche Maß der Synthese, des Abbaues. Es 
ist aber unwahrscheinlich, daß der Abbau normal mit der gleichen Inten- 
sität abläuft wie im Narkose- oder Autolyseversuch. Das würde auf der 
anderen Seite auch eine Geschwindigkeit der Synthese bedingen, wie wir 
sie kaum oder nie beobachten. — Die Proteine sind also in der normalen 
Zelle zu einem Teil vor dem Angriff der Proteasen geschützt. Wasser- 
entzug hebt vielleicht ebenso wie Narkose oder wie die mechanische Zer- 
störung der Zellstruktur beim Zerreiben vor dem Autolyseversuch diesen 
Schutz auf. Das wäre die eine Erklärungsmöglichkeit. 

2. Das Milieu der fermentativen Reaktion kann durch den Wasser- 
entzug beeinflußt werden, etwa durch Veränderung der H'-Konzentra- 
tion. Darüber wird man erst dann fruchtbar arbeiten können, wenn die 
Natur der pflanzlichen Gewebsproteasen besser geklärt ist. 
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3. Es könnten unter dem Einflusse des Wasserentzugs Körper ge- 
bildet werden, die die Proteolyse aktivieren. Ich habe schon oben in 
anderem Zusammenhang auf diese Möglichkeit hingewiesen. 

4. Die vierte Möglichkeit sehe ich in einer allgemeinen Intensivierung 
des dissimilatorischen Stoffwechsels, in den die Eiweißzertrümmerung 
hineingerissen wird. Das müßte in der Atmungsgröße einen Niederschlag 
finden. Darauf komme ich sofort zurück. 


7. Atmung und mangelnde Wassersättigung. 

Auf mögliche Zusammenhänge der synthetischen Vorgänge mit 
energieliefernden Umsetzungen wurde von früheren Forschern mehrfach 
hingewiesen. Vor allem hat SMIRNOW in neuer Zeit auf den Parallelismus 
einer geringen Atmungsintensität und eines Überwiegens der Eiweiß- 
dissimilation aufmerksam gemacht und einen direkten kausalen Zu- 
sammenhang dabei vermutet. Andererseits ist zur Genüge bekannt, daß 
Eiweißdissimilation in Organen mit hoher Atmungsintensität vorkommt, 
namentlich dann, wenn andere Atmungsmaterialien mangeln. Es ist 
also ohne ein genaueres Studium dieser Vorgänge schwierig, von direkten 
oder indirekten Zusammenhängen zu sprechen, vor allem auch deshalb, 
weil die Faktoren, die die Atmungsintensität beeinflussen, nur un- 
genügend bekannt sind. Eine gewisse Beleuchtung dieses Problems ge- 
schah durch Arbeiten, die den Zusammenhang der Wassersättigung 
pflanzlicher Gewebe mit Veränderungen des Gaswechsels behandelten. 
Doch sind die Ergebnisse sehr uneinheitlich. 

So haben PLANTEFOL und STOCKER an Moosen bzw. Flechten ein- 
deutig dargetan, daß mit fallendem Wassergehalt auch die Atmung sinkt, 
wobei allerdings für Hypnum triquetrum bemerkenswerterweise gilt, daß 
die Atmung innerhalb eines großen Bereiches unbeeinflußt bleibt. Eine 
Abnahme des Wassergehaltes von 450 Teilen (auf 100 Teile Trocken- 
substanz!) bis auf 150 Teile hat noch keine Senkung der Atmung zur 
Folge, erst in den tieferen Bereichen der Wassersättigung nimmt die 
O,-Aufnahme rapid ab und erreicht bald den 0-Wert. Dabei sollen 
die Veränderungen des Atmungsquotienten völlig unberücksichtigt blei- 
ben, obwohl erst durch seine Ermittelung ein tieferer Einblick erwirkt 
wird. 

Andererseits fanden ILJın und COoLLORIO! eine wesentliche Steigerung 
der O,-Aufnahme bzw. der CO,- Produktion unter dem Einfluß des ,,Wel- 
kens‘‘. Auch zeigten sich gewisse Unterschiede bei einzelnen Ökotypen, 

1 Gegenüber der Arbeit von CoLLORIO müssen starke methodische Bedenken 
geltend gemacht werden. Vor allem werden die Ergebnisse auch dadurch beein- 
trächtigt, daß C. ganze Pflanzen in die Atmungskammern bringt. Ich werde aber 
unten zeigen, daß die Organe der Pflanze sich sehr verschieden verhalten, so daß 


der Gesamteffekt sich nicht immer als eine Summe der Effekte junger und alter 
Organe darstellt, sondern oft als eine Differenz! 


Planta Bd. 12. 48 
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worauf zunächst nicht näher eingegangen sei. In ähnlichem Sinne wären 
u. a. die Angaben von MAxIMow zu werten über großen Trockensubstanz- 
verlust bei starkem Wasserverlust'. 

In neuester Zeit hat dann WALTER (1929) mehr beiläufig Atmungs- 
untersuchungen an Wasserpflanzen gemacht, denen durch osmotisch 
wirksame Substanzen Wasser entzogen wurde. Er benutzte Rohrzucker, 
worin eine beträchtliche Fehlerquelle gerade für Atmungsbestimmungen 
zu sehen ist. Auch die Veränderung der Viskosität des Außenmediums 
und die damit beeinflußte Diffusionsgeschwindigkeit der Gasmoleküle 
erscheint mir ungenügend berücksichtigt. Die Ergebnisse sind uneinheit- 
lich. Oft beobachtete WALTER bei verdünnten Rohrzuckerlösungen 
unterhalb der Grenzkonzentration Atmungssenkungen (!), bei höheren 
Konzentrationen, die bereits Plasmolyse bewirken, wieder Steigerungen 
der CO,-Produktion. Jedenfalls wird es nicht möglich sein, diese an 
Elodea gewonnenen Ergebnisse auf Landpflanzen zu übertragen. 

Im ganzen kann man wohl sagen, daß unsere Kenntnisse von der Ab- 
hängigkeit der Atmung von geringer Wassersättigung in vegetativen 
Organen noch ungenügend sind. Das hängt offenbar auch damit zu- 
sammen, daß Stomataregulationen bisher zu wenig in den Bereich der 
Beobachtung einbezogen worden sind. 

Den hier zu beschreibenden Versuchen lag nicht der Plan zugrunde, 
eine Klärung des Problems von der Abhängigkeit der Atmung vom 
Quellungszustande pflanzlichen Plasmas zu versuchen. Dazu hätte es 
genauerer Versuchsanstellung bedurft, vor allem der Kontrolle des Sto- 
matazustandes und des Atmungsquotienten. Mir kam es darauf an, in 
der Größe der CO,-Produktion einen Hinweis zu finden, ob die im wel- 
kenden Blatt ablaufenden Vorgänge Ursache oder Folge einer Verände- 
rung der Atmungsintensität sein können. 

Die geübte Methode war relativ einfach: Die zu untersuchenden Blät- 
ter befanden sich in besonders konstruierten zylindrischen Atmungs- 
gefäßen mit geringem schädlichen Raum. Die Atmungs-CO, wurde 
durch Ba(OH), in PETTENKOFER-Röhren absorbiert, wobei anfangs zwei 
Röhren hintereinander geschaltet wurden, um jederzeit eine Kontrolle 
über vollständige Absorption zu haben. Später verzichtete ich darauf, 
da die Apparatur einwandfrei arbeitete. Alle Atmungsversuche ge- 
schahen im Dunkeln bei konstanter Temperatur. Während des Versuches 
traten Schwankungen nicht über 1°C auf. Im Herbst und im Winter 
wurden die Atmungskammern in einen großen konstant erwärmten 
Wasserbottich getaucht. Luftströme mit bestimmtem Dampfdruck wur- 


1 Während der Drucklegung der Arbeit erhalte ich Kenntnis von einer 
Veröffentlichung RıcHarps (New Phytolog. 26, 187 [1927]), aus der hervorgeht, 
daß das Maximum der Atmung bei höheren Pilzen nicht mit dem Quellungs- 
maximum zusammenfällt. 
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den durch Waschen der CO;,-freien Luft in Schwefelsäure-Wasser- 
gemischen entsprechender Konzentration hergestellt. 


a) Untersuchungen an ganzen Pflanzen. 


Ich habe oben gezeigt, daß welkende Organe physiologisch sehr ver- 
schieden sind, je nachdem sie sich an der Pflanze befinden oder von ihr 
losgelöst sind. Bei der Kontrolle der Atmungsintensität von an der 
Pflanze befindlichen Blättern ergaben sich große Schwierigkeiten, da bei 
dem verschiedenen Ausmaß der Blätter brauchbare Atmungskammern 
nicht zu konstruieren waren. Ich entschloß mich deshalb, das Welken 
an der Pflanze vorzunehmen, die Atmung aber im losgetrennten Zu- 
stande nach erfolgtem Welken zu messen. 

26. Versuch (Juli 1927): Von eingetopften Tabakpflanzen werden junge und 
alte Blätter markiert, die Kontrollblatthälften am Morgen entfernt-und deren 
CO,-Produktion bestimmt. Die Pflanzen werden während 24 Stunden im Dunkeln 
nicht gegossen (A); da sie in trocknem Raum in kleinen Töpfen stehen, welken 
sie zum Teil stark. Nach 24 Stunden werden die Versuchshälften geschnitten 
und ebenfalls auf ihre CO,-Produktion geprüft. Die Atmung wird in zwei auf- 
einander folgenden 4-Stundenperioden bestimmt. Gleichzeitig läuft ein Ver- 
such (13) mit Pflanzen, die gut gegossen waren (Tabelle 23). Die CO,-Ausschei- 
dung beträgt pro Stunde und Gramm Frischgewicht bei geringen Blättern durch- 
schnittlich 0,18, bei alten 0,1 mg. 

Der Wassermangel beeinflußt die CO,-Produktion in verdunkelten 
Pflanzen sehr verschieden: Junge Blätter zeigen positive, alte negative pro- 
zentuale Veränderungen der Atmungsintensität. Der Unterschied wird noch 
bedeutender, wenn man berücksichtigt, daß in den turgeszenten Blättern 
(B) ohnehin eine Senkung der Atmungsintensität zu beobachten ist. 
Bringen wir diese bei den welken Blättern in Anrechnung, dann bekom- 
men wir bei den jungen eine prozentuale Steigerung von 13,3, bei den 
alten eine Senkung von 4,5%. 

Jedoch ist der Versuch insofern uneinheitlich, als das Welken der 
ganzen Pflanze in den jungen und alten Blättern sehr verschiedene 
Frischgewichtsverluste hervorruft. Es wäre also zu prüfen, ob bei alten 
Blättern geringere Sättigungsdefizite ebenfalls eine Atmungssteigerung 
hervorrufen. 

27. Versuch: Von Tabakpflanzen werden gleichaltrige ältere Blätter mar- 
kiert. Vor dem Versuch werden wie oben (26) die Kontrollhälften geerntet, die 
Pflanzen während 24 Stunden in verschiedenem Maße zum Welken gebracht, 
danach die Versuchshälften während 4 Stunden respirometrisch untersucht (Juli 
1929). Die Ergebnisse sind in der Abb. 7 kurvenmäßig zur Darstellung gebracht 
worden. 

Mit abnehmendem Wassergehalt zeigen alte an der Pflanze gewelkte Blät- 
ter durchweg eine verringerte CO,-Produktion. Daß die Kurve nicht regel- 
mäßiger verläuft, ist sicherlich auf die großen individuellen Unterschiede 
von Blättern verschiedener Pflanzen zurückzuführen. 

48* 
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Tabelle 23. Atmung von an der Pflanze welkenden Tabakblättern. 



















































































Verände- Durch- 
Blätter rung des | mgco, | uns” |schnittliche 
Fr.-Gew. | pro Stunde in % Verände- 
in % rung 
Kontrolle 3,0 
Versuch — 8 3,4 +13 
i Kontrolle 4,9 
mre | Versuch | +5 5,8 +18 +8 
Kontrolle 2,9 
A. Versuch -10 2,8 ni 
welk Kontrolle 4,3 
Versuch —22 3,8 -12 
Kontrolle 4,6 
= Versuch —18 4,4 - 4 + 
Kontrolle 5,1 
Versuch —27 3,8 —24 
Kontrolle 4,1 
Versuch + 2 4,0 — 25 
jung —4,3 
Kontrolle 3,2 
B. Versuch — 1 3,0 — 6 
turgeszent Kontrolle 2,7 
Versuch - 1 2,5 — 7 
alt — 8,5 
Kontrolle 3,1 
Versuch + 4 2,8 -10 











märblätter verwendet. Die Kontrollblätter von 6 Serien zu je 10 Pflanzen werden 


verlust. Ordinate: COz- 
Abb. 8. Atmungsintensität an der Pflanze gewelkter Bohnenblätter. Ordinate: wie Abb. 7. 
28. Versuch (Juli 1927): Von 60 cm hohen Bohnenpflanzen werden die Pri- 
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vor dem Versuch geschnitten und gewogen und in feuchtigkeitgesättigtem Raum 
im Dunkeln aufbewahrt. Die Pflanzen mit den Versuchsblättern werden während 
16—30 Stunden in verschiedenem Maße (je nach der Serie) einer Wasserunter- 
bilanz durch verringerte Wasserzufuhr unterworfen, dann werden die Versuchs- 
blätter geschnitten und gleichzeitig mit den Kontrollblättern respirometrisch 
geprüft. Temperatur 18—19°C. Die durchschnittliche CO,-Produktion betrug 
pro Stunde und Gramm Frischgewicht 0,22 mg CO,. Die Ergebnisse sind in 
Abb. 8 kurvenmäßig dargestellt. 

Aus beiden Versuchen geht nun hervor, daß die basalen Blätter wel- 
kender Pflanzen eine nennenswerte Steigerung ihrer CO,-Produktion 
nicht erfahren. Sie verhalten sich somit anders als die jungen Blätter. 


. 


b) Untersuchungen an abgeschnittenen Blättern. 

Es lag nahe, Translokationen eine wichtige Rolle bei den eben mit- 
geteilten Phänomenen zuzuschreiben. Habe ich doch schon oben deutlich 
gemacht, daß in der welkenden 
Pflanze ein intensiver Stofftransport 
aus den unteren älteren Organen in 
die oberen jüngeren vor sich geht, 
die als Anziehungsherde wirken. Es 
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Abb. 9. Abb. 10. 


Abb. 9 und 10. Atmungsintensitäten langsam welkender und turgeszenter junger (Abb. 10) und alter 
(Abb. 9) Blätter von Phaseolus multiflorus. Ordinate: mgr CO: pro Stunde und 1 g Frischgewicht. 


ergab sich somit die Frage, ob sich diese Translokationen auch in der 
Atmungsgröße auswirken. Um dies zu klären, mußten die Versuche mit 
abgeschnittenen Blättern wiederholt werden. 


29. Versuch (Juli 1927): Von 3m hohen Bohnenpflanzen werden die alten 
Primärblätter und junge Blätter am Morgen geschnitten und halbiert. Die Kon- 
trollhälften-Portionen (je rund 12g Frischgewicht) wurden während des Ver- 
suches in einer wasserdampfgesättigten Atmosphäre aufbewahrt, die anderen 
wurden abwechselnd eine Stunde im dunkeln über Schwefelsäure geringer Kon- 
zentrationen aufbewahrt, dann 2 Stunden in Atmungsgefäß in feuchten Luft- 
strom gebracht. Der Versuch dauerte 36 Stunden, wobei also nur in 24 Stunden 
die Atmung kontrolliert wurde. Der Übersichtlichkeit halber sind in den obigen 
Abbildungen (9 und 10) die Kurven so gezeichnet, als wenn fortlaufend die At- 
mung kontrolliert worden wäre. Temperatur 19,5°C. Die Frischgewichtsverluste 
nach 36 Stunden betrugen bei den jungen Blättern 14%, bei den älteren 12%. 
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Aus diesen Kurvenbildern ergibt sich klar, daß in abgeschnittenen 
Bohnenblättern unabhängig vom Alter (!) bei geringen Wasserverlusten in 
den ersten 24 Stunden eine zum Teil bedeutende Steigerung der CO,-Pro- 
duktion eintritt. Später sinkt die Atmungskurve der ‚welken‘‘ Blätter 
auf oder sogar unter den Wert der turgeszenten. Vielleicht ist das 
Atmungsmaterial schon so stark angegriffen, daß der Effekt des Wasser- 
entzugs durch sekundäre Einflüsse verdeckt wird. 

30. Versuch (Abb. 11): Von 60 cm hohen Bohnenpflanzen (Phaseolus multi- 


- florus) werden die Primärblattpaare geschnitten und auf 6 Portionen verteilt. 

Die V hsporti werden unter Glocken verschiedener Dampfspannung 

ausgesetzt, die Kontrollportionen der entsprechenden Gegenblätter in wasser- 

dampfgesättigter Atmosphäre im dunkeln aufbewahrt. Nach 24 Stunden wird ge- 

750 wogen und während zweimal 4 Stun- 

{ den die Atmungsintensität geprüft. 

In jedem Falle wird feuchte Luft 

25H durch die Kammern geschickt. Tem- 
peratur 20—21° C (August 1927). 


Die CO,-Produktion der ,,ge- 





3” welkten‘‘ Blätter ist bei geringem 
À Wasserentzug beträchtlich größer 
: 37 als die der turgeszenten. Stark 
= gewelkte Blätter zeigen z. T. be- 
sr trächtlich verminderte Atmungs- 

' intensität. 
PA} 31. Versuch (August 1927): Junge 


und alte Blatter vom Tabak (Sorte 

1 L 1 , Maryland broadleaf) werden am 
10 2 30 ¥0 Morgen geschnitten, und während 
Masserveriust in % 6Stunden respirometrisch geprüft. 
en 11. CO:-Produktion in Blättern von Phaseolus Dann werden die Blätter in verschie- 


verschiedenem Wasserdefizit. Abszisse : Sättigungs- i i . 
in % des Ontinste: OO, Prodan. denem Maße im dunkeln bei fehlen 
tion der welken Seneeer in % der Produktion der tur. der Wasserzufuhr dem Wasserver- 
geszenten. lust durch Transpiration ausgesetzt, 


worauf erneut und unter gleichen 
Bedingungen (Temperatur 21° C) respirometrisch kontrolliert wird. Die Ergeb- 
nisse sind in den beiden Abb. 12 und 13 so dargestellt, daß die Abszisse die Wasser- 
verluste in Prozenten des Frischgewichtes wiedergibt, die Ordinate die CO,-Pro- 
duktion der gewelkten Blätter in Prozenten der Produktion ihre Anfangswerte im 
turgeszenten Zustand. 

Die Abbildungen zeigen sehr deutlich, daß bei geringen Sättigungs- 
defiziten eine Steigerung der Atmung einsetzt, bei größeren eine Hemmung. 
Dabei zeigen alte Blätter eine größere Empfindlichkeit als die jungen: sie 
mindern ihre CO,-Produktion bereits bei geringeren Sättigungsdefiziten. 
Die Unterschiede würden noch bedeutender sein, wenn es möglich wäre, 
als Bezugsgröße die CO,-Produktion solcher Blätter zu wählen, die wäh- 
rend der Versuchszeit (24 Stunden) wie die welkenden Blätter von ihren 
Atmungsmaterialen gezehrt hätten. Denn es ist auf Grund der anderen 
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Versuche anzunehmen, daB im nichtwelkenden Blatt während der Ver- 
dunkelung die CO,-Produktion langsam, aber stetig sinkt. 

Ähnliche Steigerungen der CO,-Produktion unter dem Einfluß ge- 
ringen Wassermangels konnten bei Cyclamen, Pelargonium und Atropa 
gefunden werden. Keinerlei Steigerung fand ich bei Datura, Syringa, 
Aesculus, Acer; diese zeigten auch bei geringem Sättigungsdefizit eher 
eine Senkung. Keinerlei Einfluß zeigten Blätter mit ausgesprochen xero- 
morpher Struktur (Pinus silvestris, Rhododendron, auch Hedera), die erst 
bei großem Sättigungsdefizit, dann aber sehr rasch ihre Atmung mindern. 

Besondere Beachtung verdient noch die Tatsache, daß bei jungen 
Blättern, die im Atmungsgefäß einem trockenen CO,-freien Luftstrom 
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Abb. 12. Junge Blätter. Abb. 18. Alte Blätter. 


Abb. 12 und 18. Relative CO:-Produktion (bezogen auf Produktion im turgeszenten Zustand) von 
Tabakblättern bei verschieden starkem Wasserverlust. Ausgangswert = 100. 


ausgesetzt wurden, mehrfach ,,zufallig‘‘ und ohne jede Regel anfänglich 
eine plötzliche starke CO,-Produktion bemerkbar war. Ich war geneigt, 
dies auf methodische Mängel zurückzuführen, glaube aber nach gründ- 
licher Prüfung der Apparatur nicht mehr daran, vor allem auch deshalb, 
weil nur junge Blätter von Mesophyten diese Erscheinung zeigten. Es 
wäre möglich, daß es sich hierbei um eine Befreiung locker gebundenen 
Kohlendioxyds handelt, worüber WILLSTAETTER und KOSTYTSCHEW Mit- 
teilungen gemacht haben. Doch bin ich nicht in der Lage, ohne Kontrolle 
des Stomatazustandes und des Atmungsquotienten Stellung zu nehmen. 


Im Laufe der Versuche hat sich gezeigt, daß die früher (1928) beobach- 
tete Abhängigkeit der CO,-Produktion bei verschiedenem Welkungsgrad 
von der ,.Diirreresistenz‘‘ der Pflanzen noch zu unklar ist, um bindende 
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Schlüsse daraus zu ziehen. Immerhin scheint ILJIIN recht zu haben, wenn 
er bei ausgesprochenen Xerophyten bei starkem Wasserentzug einen 
größeren Trockensubstanzverlust findet als bei Mesophyten. 


Schlußfolgerungen. 

Die Ergebnisse dieser Arbeit zeigen deutlich, daß den Translokationen 
bei stoffwechselphysiologischen Studien größere Beachtung gewidmet werden 
muß. Die verschiedene Reaktionsweise junger und alter Blätter ist zam 
Teil auf Ströme von Nährstoffen und noch unbekannten Aktivatoren 
zurückzuführen. Damit erscheinen aber als wesentlicher Unterschied ver- 
schieden alter Blätter namentlich krautiger Pflanzen (Tabak, Sonnen- 
blume) die in ihrer Anordnung und ihrer zeitlich aufeinanderfolgenden 
Entstehung begründeten Differenzen in osmotischen Werten. Die da- 
durch hervorgerufenen Wasserströmungen, die beachtlicherweise min- 
destens in der welkenden Pflanze auch einen Transport gelöster Sub- 
stanzen bedeuten, verlagern lebenswichtige Stoffe zugunsten der jungen 
Organe. Diese Feststellung verneint nicht, daß diese jungen Organe auch 
durch Produktion wachstumsfördernder Stoffe usw. im besonderen Maße 
ausgezeichnet sind. 

Die Arbeit hat somit auch gezeigt, wienotwendiges fürden Physiologen 
ist, die Pflanze als ein Ganzes zu sehen, sowohl in ihrem Bau als auch in 
iherm Stoffwechsel, die nicht voneinander zu trennen sind. Die Vernach- 
lässigung der bestehenden Zusammenhänge muß zu Fehlern führen und 
muß wertvolle Einsichten verhindern. Die Unmöglichkeit, diese Zu- 
sammenhänge in ihrer Gesamtheit zu erkennen und auf einmal in den 
Kreis der Untersuchung einzubeziehen, wird aber nirgends deutlicher als 
dort, wo es versucht wird. Darin liegen auch die Mängel dieser Unter- 
suchung. 

So gewann ich beim Studium der Atmung in welkenden Pflanzen den 
Eindruck, daß aus den alten Blättern Stoffe auswandern, die atmungs- 
steigernd wirken, seien es nun Stoffe, die als Atmungsmaterial dienen 
(lösliche Zucker usw.), oder seien es Stoffe, die hormonal auf den an der 
C0;-Produktion beteiligten Fermentkomplex einwirken. Dabei ist ein 
gewisser Parallelismus zwischen Eiweißumsatz und CO;-Produktion in 
welkenden Pflanzen auffällig: Einmal in jungen Blättern Steigerung der 
Atmung und Synthese von Eiweißen; in alten Abbau der Proteine und 
Atmungshemmung. Das würde sehr gut in das Smirnowsche Schema 
passen, wenn nicht abgeschnittene Pflanzenteile sich anders verhielten: 
in alten Blättern auch dann Proteolyse, aber zugleich Steigerung der 
CO,- Produktion. 

Damit ergibt sich erneut die Frage nach einem kausalen Zusammen- 
hang zwischen Eiweißumsatz und Atmung, und wir werden zu prüfen 
haben, ob in dem oben schon angedeuteten Sinne auch indirekte Zu- 
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sammenhänge bestehen, indem im Stoffwechsel entstehende Körper so- 
wohl die Atmungsfermente als auch die Proteasen in bestimmter Weise 
aktivieren. Daß solche Aktivatoren auch direkt im Eiweißabbau gebildet 
werden könnten, wäreein Spezialfall, deraber besonderen Studiums bedarf. 

In dieser Richtung konnten von meinem Mitarbeiter G. SOHWABE be- 
reits bemerkenswerte Ergebnisse gewonnen werden: er fand, daß Amino- 
säuren die Atmung der Wasserpflanzen zum Teil enorm zu steigern fähig 
sind. Solche Aminosäuren werden aber im Organismus dauernd gebildet. 
In welkenden Pflanzen entstehen sie bevorzugt in alten Blättern. Sie 
bleiben aber nicht dort, sondern wandern aus und werden mit dem Trans- 
spirationsstrom in die jungen Blätter gebracht. Es scheint nun kein 
Zufall zu sein, daß man dort bevorzugt Eiweißsynthese und hohe At- 
mungsintensität beobachtet. Andererseits ist auffällig, daß in alten iso- 
lierten Blättern die Proteolyse mit verminderter Geschwindigkeit abläuft 
und keine Atmungssenkung, sondern eher eine Steigerung erscheint. Ein 
solches Wechselspiel der Organe in Bezug auf Bildung, Translokationen 
und Verbrauch von Substanzen, die Atmung und Eiweißumsatz (viel- 
leicht korrespondierend!) beeinflussen, finden wir auf Schritt und Tritt im 
Organismus. Alte und junge Blätter zeigen dies Verhältnis sehr deutlich, 
ebenso die Cotyledonen der Kürbispflanze und der junge Sproß. Dort ein 
Eiweißzerfall, verbunden mit geringer Atmung, sofortige Auswanderung 
der Spaltprodukte, sekundäre Veränderung und Anhäufung in jungen 
Organen, dort hohe Atmungsintensität und Synthesen! 

So erscheint es notwendig, an dieser Stelle zu betonen, daß die bisher 
bevorzugte Betrachtung der Aminosäuren als Bausteine der Eiweiße eine 
sehr einseitige war. Immer deutlicher sehen wir spezifische Wirkungen 
der Aminosäuren: Entgiftungen, Hemmungen und Aktivierungen fer- 
mentativer Vorgänge, Regulationen im Sinne der Hormontheorie (vgl. 
auch FrrriNG). Wir werden uns daran gewöhnen müssen, hinter dem oft 
etwas mystischen Begriff Hormon auch relativ einfache Körper zu 
suchen. Und wir haben allen Grund, Produkte des Eiweißumsatzes be- 
sonders ins Auge zu fassen, die wie tierische Hormone bevorzugt in be- 
stimmten Organen gebildet werden, den Organismus durcheilen und an 
anderen Orten heftige Wirkungen entfalten. 

Es ist kein Zweifel, daß die Eiweiße für die Struktur der lebenden 
Substanz besondere Bedeutung besitzen. Wir sollten sie aber künftig 
stärker auch als Lieferanten der Aminosäuren betrachten und nicht um- 
gekehrt lediglich betonen, daß Aminosäuren Bausteine der Eiweiße sind. 


Von besonderer Wichtigkeit erscheinen mir auch die Versuche, die 
gezeigt haben, welche Bedeutung die Eiweiße als kolloidale Träger von 
Quellungswasser für die Wasserabgabe der normalen und der welkenden 
Pflanze besitzen. Hier scheint mir ein von der Ökologie bisher völlig ver- 
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nachlässigtes Gebiet zu liegen. Wir werden künftig beim Studium der 
Dürreresistenz neben der anatomischen Struktur, den osmotischen Wer- 
ten usw. auch gewisse chemische Eigenschaften berücksichtigen müssen. 
Die enge Verbindung zwischen Eiweißumsatz und Wasserhaushalt ist 
auch die Ursache beachtlicher Fehlerquellen physiologischer Versuche. 
Das geht am deutlichsten daraus hervor, daB z. B. der normale Ablauf 
des Tages- und Nachtstoffwechsels durch am Tage eintretende Sättigungs- 
defizite und nächtliche Neusättigung der Pflanze geradezu umgekehrt 
werden kann. 


Diese Experimente wurden in den Jahren 1927-—1929 im Botanischen 
Institut zu Halle ausgeführt. Meinem verehrten Chef, Herrn Prof. 
Dr. G. KARSTEN und der Notgemeinschaft der deutschen Wissenschaft 
danke ich sehr für alle Unterstützung. 


J. Zusammenfassung. 

1. Die Blattfläche ist keine in allen Fällen brauchbare Bezugsgröße. 
Vielmehr ist ihr das Frischgewicht überall dort vorzuziehen, wo während 
des Versuches Dickenänderungen des Blattes eintreten, vorausgesetzt, 
daß nicht beträchtliche Sättigungsdefizite das Frischgewicht unüber- 
sichtlich beeinflussen. 

2. Trotz des Nachweises von N-haltigen Exhalaten bei Landpflanzen 
durch G. KLEIN können wir auch weiterhin die außerordentliche Stick- 
stoffékonomie der höheren Pflanzen betonen. Wasserpflanzen geben selbst 
nach mehrwöchiger Verdunkelung trotz starker Anreicherung löslicher 
Eiweißabbauprodukte praktisch keinen Stickstoff an ihr Medium ab. 

3. Beim Tabak unterscheiden sich junge und alte Blätter im Jahres- 
stoffwechsel dadurch, daß die jungen bei günstigen Vegetationsbedingun- 
gen nach der Blüte im Spätsommer ihren Eiweißgehalt wieder steigern 
(SMIRNOW, GOWENTAK), daß die untersten aber einen fast kontinuierlich 
fallenden Eiweißgehalt zeigen. Die jüngeren Organe wachsen auf Kosten 
der älteren. 

4. Tabak-Pflanzen, denen Gipfel- und Seitentriebe stetig geschnitten 
werden, die also nur beschränkte Entwicklung zeigen und nicht zum 
Blühen gelangen, zeigen diese Unterschiede in viel geringerem Maße. 

5. Blätter verschieden hoher Insertion von Syringa zeigen nur im 
jugendlichen Zustande ‚„Altersunterschiede‘‘ im Eiweißgehalt, im Frisch- 
gewicht der Flächeneinheit usw. Diese Unterschiede werden sehr schnell 
ausgeglichen. Die Schwankungen des Stickstoffgehaltes während einer 
Entwicklungsperiode sind sehr gering: Normalerweise sind weder starke 
Entleerungen des Blattes noch Anreicherungen mit Eiweiß zu bemerken. 
Die herbstlichen Translokationen gehen sehr schnell vor sich. Dabei 
wandern etwa 55% des Eiweißes aus. 
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6. In der Hauptvegetationsperiode zeigen Blätter mittleren Alters 
nachts eine Auswanderung, tags einen Zustrom von Stickstoff. Älteste 
Blätter krautiger Pflanzen zeigen ständig, die Blätter strauchiger 
Pflanzen während der herbstlichen Entleerung tags und nachts Stick- 
stoffverlust. Der Wasserhaushalt ist für die Translokationen von 
höchster Bedeutung. Gewelkte, wieder turgeszent werdende Blätter 
zeigen Zunahme ihres N-Gehaltes unabhängig vom normalen Tages- 
stoffwechsel. 

7. Blätter verschiedenen Alters zeigen an der Pflanze Unterschiede 
in ihrem Verhältnis von Synthese zu Abbau auch dann, wenn durch Ent- 
fernung aller anderen Blätter der gesamte Ernährungsstrom ihnen allein, 
also in weitgehend gleichem Maße zur Verfügung steht. Die ältesten 
Blätter krautiger Pflanzen stehen ebenso wie die Blätter strauchiger 
Pflanzen im Herbst in ihren synthetischen Fähigkeiten hinter jungen 
Blättern zurück, auch dann, wenn genügend Kohlehydrate und Stick - 
stoff zur Verfügung stehen. 

8. In welkenden Pflanzen werden aus den unteren Blättern Wasser 
und lösliche N-haltige Substanzen entfernt und zum Teil in die neuen 
Triebe und die jungen, höher inserierten Blätter übergeführt. In den 
alten Blättern geht dann ein beträchtlicher Eiweißabbau vor sich, der 
an Intensität den von verdunkelten Blättern übersteigt. In den Blättern 
des Strauches Syringa tritt beim Welken ebenfalls ein Eiweißabbau auf. 
Aber die Abbauprodukte werden in den Stamm transportiert. Der phy- 
siologische Unterschied der Blätter ist hier gering: die jüngeren wirken 
nicht als Anziehungsherde. 

9. Bei neuer Wassersättigung stark gewelkter Pflanzen tritt nur bei 
den jüngeren Blättern Erholung und Eiweißsynthese ein. Die alten 
Blätter vermögen ihren Turgor nach starkem Welken nicht wieder her- 
zustellen; sie bauen Eiweiß ab. Werden sie aber abgeschnitten und auf 
Wasser gelegt und mit Stickstoff ernährt, dann werden sie wohl wieder 
turgeszent, aber ihre synthetischen Fähigkeiten erscheinen dauernd er- 
lahmt. Sie sterben ab, vermögen offenbar auch nicht genügend CO, zu 
assimilıeren. 

10. Junge abgeschnittene Blatter ,,welken“ schneller, geben aber 
langsamer ihr Wasser ab als alte. Von gleichaltrigen Blättern mit ver- 
schiedenem Eiweißgehalt verhalten sich die eiweißreichen mehr wie junge 
Blätter. 

11. In abgeschnittenen welkenden Blättern ist die Proteolyse ab- 
hängig vom Wasserverlust. Junge Blätter zeigen ein Maximum bei 
größeren Sättigungsdefiziten als alte Blätter. Allgemein ist in jungen 
Blättern die Proteolyse stärker. Dürreresistente Formen und immer- 
grüne Blätter zeigen geringe proteolytische Aktivitäten. Sie erfahren 
durch Wasserverluste keine oder nur geringe Steigerung. 
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12. Der Eiweißabbau läuft in welkenden Blättern in ähnlichen Bah- 
nen wie in normalen. Grundsätzliche Unterschiede bestehen nicht, son- 
dern nur quantitative. 

13. Plasmolyse wirkt wie Wasserentzug. Es tritt Eiweißschwund ein. 
Dabei ist es gleichgültig, ob die Plasmolyse durch einen an sich ‚‚eiweiß- 
sparenden“ Körper (z. B. Zucker) bewirkt wird. 

14. Gewelkte Blätter zeigen im Narkose- und im Autolyseversuch 
gegenüber turgeszenten eine geringe Steigerung der Proteolyse. Die Mög- 

-lichkeit der Aktivierung der Proteasen unter dem Einfluß des Wasser- 
mangels wird erörtert. 

15. In Blättern, die an der Pflanze einen Wasserverlust erleiden, tritt 
(vornehmlich bei krautigen Pflanzen) eine Veränderung der CO,-Pro- 
duktion ein. Sie steigt in jungen Blättern an, sinkt in alten aber ab, 
wenn auch nicht immer deutlich. 

16. In Blättern, die losgelöst von der Pflanze, also unter Behinde- 
rung eines Stofftransportes, einem Sättigungsdefizit unterworfen werden. 
findet unabhängig vom Alter bei Phaseolus, Nicotiana, Atropa, Cyclamen, 
Pelargonium eine Steigerung der CO,-Produktion statt, falls der Wasser- 
verlust nicht zu groß war und schädigend wirkte. Blätter von Datura 
und von einigen untersuchten Sträuchern und Bäumen zeigen diese 
Steigerung nicht. Typisch xeromorphe Blätter haben geringe Atmungs- 
intensitäten und werden durch geringen Wasserentzug nicht oder wenig 
beeinflußt. 

17. Junge Blätter zeigen eine Senkung der Atmung erst bei stärkerem 
Wasserentzug als alte Blätter. 

18. Die Zusammenhänge zwischen Wassersättigung, Translokationen, 
Eiweißumsatz und Atmung werden besprochen. 
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Einleitung. 

In einer früheren Mitteilung (16) konnte ich über Chromosomen- 
untersuchungen bei einer Reihe von Gramineen berichten. Unter den 
dort bekannt gewordenen Ergebnissen hat die Bildung eines Chromo- 
somenkomplexes aus vier Einzelchromosomen, der fast regelmäßig bei 
Briza media von der Diakinese an bis zur heterotypischen Metaphase zu 
beobachten war, eine wichtige Rolle gespielt. Es wurde auf Grund der 
für diese Art festgestellten und als basisch zu betrachtenden Chromo- 
somenzahl (n = 7) die Vermutung ausgesprochen, daß der erwähnte 
Komplex aus nicht homologen oder besser erst durch einen bestimmten, 
hypothetischen Vorgang homolog gewordenen Chromosomen gebildet 
wird. Zwei weitere Beobachtungen über das Vorkommen polyvalenter 
Chromosomen bezogen sich auf Brachypodium pinnatum und Bromus 
erectus var. eu-erectus, obgleich in diesen Fällen wahrscheinlich eine se- 
kundäre Bindung an sich homologer Chromosomen zu Tris und Quadri- 
valenten vorlag. 

Für das Erscheinen polyvalenter Chromosomen sind zwei grundver- 
schiedene Ursachen verantwortlich zu machen, die allerdings in ihren 
Auswirkungen vom Standpunkt der Beobachtung aus zu formell gleichen 
Ergebnissen führen können. Die naheliegende, weniger komplizierte Ur- 
sache für das Auftreten polyvalenter Chromosomenverbände ist darin 
zu suchen, daß viele Arten Chromosomenzahlen besitzen, die sich aus 
einem Vielfachen von einander verwandten Grundchromosomenzahlen 
zusammensetzen, so daß nicht nur wie bei diploiden Arten je zwei Chro- 
mosomen, sondern je nachdem 3, 4, 5 und mehr Chromosomen Homo- 
logiebeziehungen aufweisen und dementsprechende Bindungsbestre- 
bungen geltend machen können. Das wird sich dann in den meiotischen 
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Teilungen im Vorkommen von Chromosomenverbänden äuBern, deren 
GrôBe vom Grade der Polyploidie abhängig ist. 

Grundsätzlich das gleiche ist es, wenn nur eine Vervielfachung ein- 
zelner Chromosomen, vielleicht auch nur einzelner Chromosomenstücke, 
stattgefunden hat. Auch dann sind die Voraussetzungen für die Bildung 
polyvalenter Chromosomen gegeben. 

Als zweite Ursache der Bildung von Chromosomenverbänden sekun- 
därer Art sind bestimmte Vorgänge anzusehen, durch die an sich nicht 
homologe Chromosomen innerhalb eines Chromosomensatzes, z. B. durch 
einen gegenseitigen Austausch kleinerer Chromosomenabschnitte, im 
Sinne BELLINGs (1, 2), bindungsfähig gemacht werden. Je nachdem sich 
ein solcher Austausch auf alle Chromosomen eines Satzes, wie z. B. bei 
Rhoeo discolor (10) und Oenothera (9), oder nur auf wenige Chromosomen 
eines Satzes erstreckt, wie es z. B. bei Pisum (15) und Briza media (16) 
der Fall zu sein scheint, ist mit dem Vorkommen vieler oder weniger Bin- 
dungsmöglichkeiten zu rechnen. Die stärkste Variation in dieser Hin- 
sicht hat man bei Arten zu erwarten, bei welchen Polyploidie und 
gleichzeitig noch eine Veränderung nicht homologer Chromosomen durch 
Segmentaustausch vorliegen. Vortreffliche Beispiele sind hierfür z. B. 
tetraploide Tradescantien (10) und Aucuba japonica (27 a). 

Das Vorkommen polyvalenter Chromosomen ohne Rücksicht auf ihre 
Natur ist für viele Arten aus verschiedenen Familien und Gattungen des 
Pflanzenreiches nachgewiesen worden und scheint auch in der Familie 
der Gramineen weiter verbreitet zu sein als man bisher weiß. Die vor- 
liegende Arbeit soll sich deshalb mit eigenen Untersuchungsergebnissen 
bei Gräsern befassen, die in dieses Gebiet gehören. 


Methodisches. 

Vorzüglich eignete sich wegen der Durchsichtigkeit und der dabei 
doch kontrastreichen Färbungen für frisch fixierte Pollenbeutel das in 
der vorausgehenden Arbeit (16) näher beschriebene Kochverfahren mit 
Eisenkarminessigsäure, um die meiotischen Teilungen der Pollenmutter- 
zellen, auf die sich die folgenden Angaben in der Hauptsache beziehen, zu 


beobachten. 

Die Tiefensichtigkeit in diesen Präparaten macht sich besonders angenehm 
bei der Prüfung von Metakinesestadien bemerkbar, denen neben Diakinesestadien 
besonderes Augenmerk zugewendet werden mußte. Dazu kommt noch, daß bei 
richtiger Anwendung des Kochverfahrens die räumliche Lage der Chromosomen 
unverändert bleibt, eine Tatsache, die leider in Dauerpräparaten nicht immer 
hervortritt, weil die Behandlung der Objekte von der Fixierung an bis zur Ein- 
bettung in Paraffin eine weit gröbere ist als der Färbevorgang mit Karmineisen- 
essigsäure. 

Um aber auch gute Dauerpräparate zu gewinnen, wurden geeignete Antheren 
mit Carnoy ohne Chloroform, andere mit dem Fixiergemisch nach BOUIN-ALLEN 
(6) behandelt, gewaschen und eingebettet. Die Fixierungsdauer betrug bei Antho- 
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zanthum odoratum etwa 24 Stunden, bei Objekten der Weizen- Aegilops-Kreuzun- 
gen blieben Antheren und Fruchtknoten einen Monat in Carnoy liegen und wur- 
den erst dann in 96%igen Alkohol übergeführt. Ich möchte gleich hier bemerken, 
daß letztere Behandlungsweise diesem Material nicht geschadet hat. Im Gegen- 
teil, die Präparate waren zum Teil besser als diejenigen von Anthoxanthum. Das 
Fixiergemisch von BouIN-ALLEN hat 4 Monate einwirken können. Hier konnte 
ich nur mit der Fixierung von Anthozanthum zufrieden sein, während die Präpa- 
rate der Weizen- Aegilops-Kreuzungen zu wünschen übrig ließen. 

Die Schnittdicke betrug in allen Fällen 16 y. 

Von Färbungen wurden insbesondere bei Anthoxanthum odoratum die mit EHR- 
zıcHschem und DELAFIELDschem Hämatoxylin ausprobiert, in der Hoffnung, recht 
durchsichtige Präparate und deutliches Sichabheben der Spindelfigur zu errei- 
chen. Da die Ergebnisse nicht den Erwartungen entsprachen, wurde schließlich 
nur mehr mit Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN gefärbt. Man bekommt kräf- 
tig und kontrastreich gefärbte Bilder, was sich bei der dauernden Verwendung 
stärkster Vergrößerungen als unbedingt erforderlich erweist, kann aber auch 
durch vorsichtige Differenzierung die Färbung so abstufen, daß man genügend 
durchsichtige Bilder erhält. 

d zu bemerken ist bezüglich der Erhaltung der Chromosomenform 
und -gestalt, daß bei Fixierung mit Carnoy, vielleicht aber auch erst während der 
Entwässerung und Einbettung, eine stärkere Schrumpfung unter Erhaltung 
der Chromosomengestalt zu verzeichnen ist als bei Fixierung mit Carnoy und 
nachfolgender Färbung mit Eisenkarminessigsäure oder bei Fixierung mit Bouin- 
Allen. Das geht auch deutlich aus einem Vergleich der Abbildungen hervor und 
muß dabei berücksichtigt werden. Einschnürungen in Chromosomen an den An- 
satzstellen der Spindelfasern werden bei Fixierung mit Carnoy und Nachbehand- 
lung mit Alkohol teilweise deutlicher als sonst. In diesem Zusammenhang ist be- 
sonders ein Chromosomenpaar bei Anthoxanthum odoratum bemerkenswert, auf 
das ich weiter unten hingewiesen habe (S. 745). Mit Rücksicht auf das über den 
Ausfall der verschiedenen Fixierungsmethoden Gesagte stehen gleichzeitig bei der 
Figurenerklärung die Abkürzungen C. = Carnoy, B. = Bouin-Allen und E.K. 
= Eisenkarminfärbung frischen Materials, das durch Carnoy fixiert wurde. 


Untersuchungsergebnisse. 
1. Anthoxanthum odoratum var. typicum BECK. 

Eine 1920 erschienene Arbeit MARCHALS (26) erwähnt unter vielem 
anderen auch die haploide Chromosomenzahl für Anthoxanthum odo- 
ratum, nämlich n = 8, ohne weitere Einzelheiten über die zur Zählung 
benützten Stadien oder die beobachteten ‚Gemini‘ anzugeben. 

Es fand sich, daß die haploide Chromosomenzahl bei meinem Mate- 
rial, das aus dem Varietätengarten der Anstalt stammt und Anthoxan- 
thum odoratum var. typicum Beck gleichzustellen ist, eine andere, näm- 
lich n = 10 ist. Entweder ist nun MARCHALS Zählung unrichtig, oder es 
kommen bei Anthoxanthum beide Zahlen nebeneinander vor. Wie so- 
gleich begründet werden wird, liegt der Tatsachenstand beim Ruchgras 
so, daß Falschbestimmung, aber auch Vorkommen von Formen mit ab- 
weichender Chromosomenzahl nicht ausgeschlossen sind. 

Durch das regelmäßige Vorkommen von Chromosomenringen und 
Chromosomenketten aus mehr als zwei beteiligten Einzelchromosomen 
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— an gewöhnlicher Geminibildung nehmen zwei Partner teil — liegen die 
Verhältnisse bei Anthoxanthum odoratum ziemlich verwickelt. 

Es dürfte zweckmäßig sein, die für das einwandfreie Sichtbarwerden 
der Chromosomenkomplexe geeigneten Stadien der Kerne der Pollen- 
mutterzellen nach der Reihenfolge des natürlichen Entwicklungsver- 
laufes zu verfolgen und bei der Diakinese zu beginnen. Mit den vor 
der Diakinese liegenden Kernzuständen bei Anthoxanthum odoratum 
habe ich mich nicht abgeben können, weil die vorhandenen Präparate 
nicht klar genug waren. 

a) Diakinese. Die Chromosomenverbände liegen während der 
eigentlichen Diakinese räumlich so weit voneinander entfernt, daß sich 
die verschiedenen Chromosomengruppierungen verhältnismäßig leicht 
klarlegen lassen. Als erschwerend kommt in Betracht, daß in vielen 
Fällen, insbesondere bei den größeren Komplexen, eine deutliche Ab- 
grenzung der am Aufbau beteiligten Einzelchromosomen fehlt oder nur 
durch geringfügige Einschnürungen, in anderen Fällen durch Ver- 
dickungen, angedeutet ist. Jedenfalls ist das Einzelchromosom als 
scharfumrissene Einheit viel weniger ausgeprägt, als es z. B. nach Ab- 
bildungen des gleichen Stadiums für Rhoeo discolor bei DARLINGTON (10) 
der Fall zu sein scheint. Das liegt eben daran, daß die Chiasmabildung 
nicht wie bei jener Art fast ausschließlich terminaler, sondern auch sub- 
terminaler und interstitieller Art sein kann. Selbst bei Vorliegen termi- 
naler Chiasmata ist die Verbindung der Chromosomenenden so innig, daß 
sich der Verlauf der Chromatiden an den Vereinigungsstellen nicht ver- 
folgen läßt. In erhöhtem Maße stellen sich Zweifel über die zahlenmäßige 
Größe mancher Komplexe in zerschnittenen Zellen ein, weil in diesen ein 
Vergleich mit anderen, im gleichen Kern enthalten gewesenen, durch das 
Mikrotommesser aber abgetrennten Gemini nur unter ziemlichen Schwie- 
rigkeiten möglich ist. Es wurden deshalb grundsätzlich unverletzte 
Diakinesekerne zur Beobachtung bevorzugt. 

In der frühen Diakinese macht sich die komplizierte Art und Weise 
der Chromosomenkonjugation besonders bemerkbar. Es finden sich an 
manchen Stellen, in der Regel bei größeren Komplexen, Verschmel- 
zungen der Chromosomenschenkel auf größere Strecken hin, die in diesem 
Ausmaß in der späteren Diakinese nur sehr selten zu beobachten sind. 
Polyvalente Chromosomen, bei denen solche Verschmelzungen vor- 
liegen, findet man in den Abb. 1, 3, 5 und 8. Zweitens findet man öfters 
Überkreuzungen von Chromosomenschenkeln als mutmaßliche Anzei- 
chen von Chiasmabildung, die in Bezug auf die Lage im Chromosom 
bzw. im Geminus mehr oder weniger interstitiell sein können. Man ver- 
gleiche deswegen die Abb. 1—4 und 21—23 an den durch + gekenn- 
zeichneten Stellen. 

Freie Chromosomenenden kommen schon in der frühen Diakinese 

Planta Bd. 12. 49 
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verschiedentlich vor. Man beachte in dieser Beziehung den octovalenten 
Komplex in Abb. 1 links oder das quadrivalente Chromosom in Abb. 2, 
oder zwei freie Enden in Abb. 3, in welcher ein verwickelt gebauter Ver- 
band aus 10 Chromosomen zu sehen ist. Daneben finden sich Verbände 
ohne freie Enden, wie die meisten der mit abgebildeten bivalenten Ge- 
mini, ein Komplex aus 4 Chromosomen in Abb. 1, ein solcher aus 8 Chro- 
mosomen in Abb. 2 usw. Es bilden sich also schon in der frühen Dia- 
kinese zwei verschiedene Typen von Verbänden heraus, solche mit freien 
Chromosomenenden, spätere ,,Chromosomenketten“, und solche, die voll- 
kommen geschlossen sind, spätere ,,Chromosomenringe“. 

Der Verlauf der Chromosomen an Überkreuzungsstellen läßt sich in 
meinen Präparaten nicht deutlich verfolgen, nur eines ist sicher, daß es 
sich nicht um gewöhnliche Überlagerung, sondern wirklich um eine Ver- 
schmelzung an jenen Stellen handelt. 

Auffallend ist, daß man in der eigentlichen Diakinese die erwähnten 
Überkreuzungsstellen höchst selten beobachtet. Die in der frühen Dia- 
kinese noch vorhandene innigere Verbindung mancher Chromosomen- 
teile wird also dem Anschein nach immer weiter gelöst, je näher das 
Diakinesestadium an die heterotypische Teilung heranrückt. Was die 
Chiasmabildung in der eigentlichen Diakinese anlangt, so beruht diese in 
der Hauptsache in terminalen oder fast terminalen Verschmelzungen. 


Abb. 1—25: Diakinesestadien. Abb. 1'. Unvollständige Pollenmutterzelle mit 1,155+1y;+21. An 
mehreren Stellen Überkreuzungen (+). Ch henkel auf kurze Strecken hin verschmolzen. B 
— Abb. 2. Iys+lıy+4n- Das Octovalente ist ringförmig und zeigt eine Überkreuzungsstelle 
Das Quadrivalente mit Überkreuzung (+) und einem freien Chromosomenende. B. — Abb.3. Decem- 
valenter Geminus von verwickeltem Bau mit mehreren Überkreuzungsstellen (+) und freien Chromo- 
somenenden. 2 und 1,, nicht mit gezeichnet. B. — Abb. 4. 1,,+3;,+ 11. Zwei Quadrivalente 
ringförmig, das dritte mit 2 Überkreuzungsstellen. Das Sexivalente besteht aus einem zweischlei- 
figen Verband aus vier Chromosomen und einem seitlich angeschlossenen Chromosomenpaar. B. — 
Abb. 5. ly; +2 y +3; Die polyvalenten Chromosomen alle mehr oder minder kettenförmig. B. — 
Abb. 6. iyr+2y +81. Vorherrschen der Ringform. B. — Abb. 7. Iyım+iy+1lur+2u+1,. Das 
tief gelegene Trivalente Y-förmig, die übrigen Polyvalenten geschlossene Ringe. B. — Abb. 8. 
lys +2; +8. Beachtenswert ist die Gestalt des sexivalenten Komplexes. B. — Abb.9. 104. Außer 
Ringen ein offenes Paar. B. — Abb. 10. I,,(?) +2,;y +31 C. — Abb. 11. 4,, + 25. Sämtliche Qua- 
drivalente geschlossene Ringe. B. — Abb. 12. 1, +3, +1; Auffallend ist die Gestalt der aus- 
gestrekten polyvalenten Ketten (1,, und 1y;). B. — Abb. 18. 4;, +21. Mit zwei offenen Quadri- 
valenten. B. — Abb. 14. 1,+2,y +3; +1;. Das Quinquevalente ein vermutlich geschlossener 
Ring. B. — Abb. 15. 1, + 1y +1 +3 +2,- Zu beachten ist besonders der quinquevalente Ver- 
band. B. — Abb. 16. 1,;+1;, + 51. Die beiden Polyvalenten ringförmig. B. — Abb. 17. 1,,+2;y+3:. 
Das Sexivalente ist ringförmig, ein Quadrivalentes erscheint als Kette, das andere als ein mit 
einem parallel verschmolzenen Paar verbundener Ring aus zwei Chromosomen. B. — Abb. 18 
2 y(?)+6;,. Eigenartige Chiasmabildung des rechts gelegenen Verbandes. B. — Abb. 19. 4,,+2,;. 
Drei Ringe und eine Kette. B. — Abb. 20. 1xır+3,r+2;- Eine klare Kette aus 12 Einzelchromo- 
somen. B. — Abb. 21. Sexivalentes Chromosom mit terminalen und interstitiellen (+) Chiasmata. B. 
— Abb. 22. Quinquevalentes Chromosom (?). Interstitielle (+), terminale und unvollständig ter- 
minale Chiasmata. B. — Abb. 23. Sexivalentes Chromosom mit subterminalen und interstitiellen 
(+) Chiasmata. B. — Abb. 24. 3. +4. E.K. — Abb. 25. 1,,+ 2; + 3. Das eine Quadrivalente 
mit zwei trabantenähnlich abgeschnürten Chromosomenteilen. C. Vgl. auch die Abb. 42—45. 





1 Vorbemerkung. Sämtliche Zeichnungen sind mit Hilfe des ABBEschen Zei- 
chenapparates bei Verwendung einer Vergrößerung durch Obj. 1/12 Ölimmersion 
(Zeiss) und periplan. Okul. 20x (Lerrz) angefertigt. Zur Verdeutlichung der 
Vergrößerungsverhältnisse dienen die beigefügten Maßstäbe. 
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Seltener wird die Berührung homologer Chromosomenenden durch ein- 
fache oder doppelte Chromatinfäden vermittelt. 

Nur einmal wurde die in Abb. 12 festgehaltene Gruppierung beob- 
achtet mit weit offenen tetra- und sexivalenten Verbänden. Polyvalente, 
die nicht vollkommen geschlossen sind, also Kettenform besitzen, zeigen 
sonst wenigstens an den freien Enden eine Annäherung wie in Abb. 19 
oben oder sind mehrmals gefaltet wie in den Abb. 5 oder 17 links. Eigen- 
tümlich ist der ebenfalls nur einmal beobachtete Zustand in Abb. 18, in 
welchem ein ziemlich gerade gestrecktes, vermutlich bivalentes Chromo- 
som durch je ein von den Enden ausgehendes, lang gezogenes Chiasma 
mit der Mitte eines zweiten bivalenten Geminus verbunden ist. 

Wegen ihrer Übersichtlichkeit besonders lehrreich sind die Chromo- 
somenanordnungen der Abb. 17 und 20. In ersterer liegt ein sexivalenter, 
etwas verbogener, aber völlig geschlossener Ring, in letzterer ein Kom- 
plex aus 12 Chromosomen ganz frei da, der zwei freie, in der Abbildung 
verdeckte Enden aufwest. Die Gestalt quadrivalenter Ringe und 
Ketten geht ja aus den Abb. 1—25 zur Genüge hervor und braucht nicht 
weiter besprochen zu werden. 

Die folgende Tabelle soll dazu dienen, ein Gesamtbild der in der Dia- 
kinese herrschenden Verhältnisse zu vermitteln. Um eine Vorstellung 
zu erhalten, welche Gruppierungen und wie häufig sie vorkommen, wur- 
den sämtliche in früher oder später Diakinese befindlichen, unzerschnit- 
tenen Zellkerne einer Schnittserie auf die jeweils bestehende Chromo- 
somengruppierung hin durchgesehen. Zur Bezeichnung der Zahl der in 
einem Kerne vorhandenen Komplexe jeder Art dient hier wie auch später 
eine arabische, zur Bezeichnung der Zahl der an einem Verband beteilig- 
ten Einzelchromosomen eine römische Ziffer. Auf die Form der poly- 
valenten Chromosomen, mögen es Ringe oder Ketten gewesen sein, 
wurde bei dieser Zählung keine Rücksicht genommen, weil es darauf 
nicht ankam. 


Tabelle 1. Chromosomengruppierungen während der Diakinese und ihre 
Häufigkeit nach Beobachtungen an Präparat 7. B. XI. 
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Es sind bereits hier 17 verschiedene Kombinationen ermittelt worden, 
und zusammen mit den weiter unten noch angeführten Gruppierungen, 
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die in anderen Schnitten oder in späteren Stadien gefunden wurden, ge- 
winnt man den Eindruck, daß die Homologiebeziehungen der Chromo- 
somen untereinander außerordentlich kompliziert sein müssen, damit 
alle diese Gruppierungen überhaupt entstehen können. Man erkennt je- 
doch aus den Angaben der Tabelle sofort, daß manche Kombinationen 
öfter als andere gebildet werden. Das trifft insbesondere für die Zu- 
sammenstellungen ly; + Liy + 54, oder ly; + 2;y +3); und 33y + 41 
oder 2,7 +6,, zu. Auch meine übrigen Aufzeichnungen über das Dia- 
kinesestadium bestätigen dies. In der Metaphase I trifft man ebenfalls 
am häufigsten diese Gruppierungen. Weit seltener als Quadrivalente 
und Sexivalente sind Verbände aus mehr Einzelchromosomen, ebenso 
auch Komplexe aus einer ungeraden Anzahl von Einzelchromosomen 
(Abb. 14 und 15 z. B.). Ergänzend zur obigen Tabelle sind noch folgende 
Kombinationen zu nennen, soweit sie in der Diakinese beobachtet werden 
konnten. Sie sind auch wegen ihres seltenen Vorkommens erwähnenswert. 


Tabelle 2. Ergänzung zu Tabelle 1, mit einer Aufzählung der sonst noch in 
Diakinesestadien anderer Präparate gefundenen Gruppierungen. 





18. Len + Sn +2, 21. 1,,+2,y +21 +2; 
19. Lynx + Ly + Lo + 255 + Li 22. 1,+1,,+ Lin + nr + 2 
20. Lynn + liv + 41 23. Ly + 25 + + l; 


Zum Vergleich mit den Abb. 1—22, welche sämtlich nach Präparaten 
gezeichnet wurden, die von mit Bouin- Atlen-Gemisch fixiertem Mate- 
rial stammen, mögen die Abb. 24 und 25 dienen. Die eine (Abb. 24) ist 
nach einer Zelle gezeichnet, die mit Eisenkarminessigsäure gefärbt wor- 
den war. 

(Diakinesechromosomen unterscheiden sich nach Färbung mit Karmineisen 
von Chromosomen aus der ersten Metaphase nicht nur dadurch, daß in der Regel 
der zwar schwer sichtbare Nukleolus zu erkennen ist, sondern ganz charakteristisch 
durch das lockere Gefüge des Chromatins. In einem bei vier Geminis durch Punk- 
tierung dargestellten intensiver färbbaren Gerüst, durch das der Chromosomen- 
zylinder in kleinere Teilstücke zerlegt wird, befinden sich durchsichtigere und 
blasser gefärbte Partien. Die dunkler gefärbte Aderung scheint etwas in das Chro- 
mosom eingesenkt zu sein, wodurch die Abgrenzung kleinerer Partien noch offen- 
sichtlicher wird. Inwieweit man es hier mit natürlichen Strukturen zu tun hat, 
etwa mit Chromomeren, das bleibe dahingestellt. Es handelt sich aber sicher 
darum, daß gewisse Abschnitte eines Chromosoms leichter quellbar sind als 
andere. Die stärker zusammengezogenen und deswegen dichteren metaphasischen 
Chromosomen werden mit Karmineisen ganz homogen gefärbt.) 


Die andere der zum Vergleich vorgelegten Abbildungen (25) eines Dia- 
kinesekernes aus mit Carnoy fixiertem Material ist nicht nur dadurch 
bemerkenswert, daß die Chromosomen in ihr vermutlich infolge stärkerer 
Schrumpfung ein schlankeres Aussehen darbieten, was sich später auch 
bei Abbildungen erster Metap,hasen wiederholen wird, sondern vor allem 
deswegen, weil zwei Einzelchromosomen, die an dem unteren quadriva- 
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lenten Ring beteiligt sind, deutliche, fast terminale Einschnürungen 
zeigen, durch die trabantenartige Stücke abgesondert sind. Man wird in 
den Abb. 1—20 vergeblich nach dieser Chromosomenform suchen, da- 
gegen erscheinen sie wieder in ersten Metaphasen aus ‚‚Curnoy-Material‘ 
(Abb. 42—45), während sie im gleichen Stadium des ‚‚Bowin-Materials‘ 
genau so wie in der Diakinese fehlen. 

In der Metaphase der heterotypischen Teilung hebt sich wenigstens 
in gut fixierten Pollenmutterzellen ein besonders kleiner Geminus von 
allen übrigen Chromosomen ab. Dieses Chromosomenpaar ist im Dia- 
kinesestadium nicht sicher ausfindig zu machen. 

Man muß bei dem Versuch, Chromosomen in der Diakinese nach 
Größenunterschieden zu klassifizieren, berücksichtigen, daß sich dies 
schon deswegen schwer ermöglichen läßt, weil vielfach optisch bedingte 
Verkürzungen, die sich mikroskopisch nicht befriedigend auflösen lassen, 
eine solche Differenzierung erschweren. Andere morphologische Merk- 
male sind auch nicht vorhanden. 

b) Zentripetale Phase und Metaphase der heterotypischen Teilung. Die 
sich an die Diakinese anschließenden Stadien, soweit sie in die Zeitspanne 
zwischen Auflösung der Membran des Diakinesekernes und endgültige 
Einordnung der Chromosomen in die Äquatorialebene fallen, lassen vor 
allen Dingen erkennen, daß die in der Diakinese sichtbaren Chromo- 
somenverbände erhalten bleiben. 

Die größeren Komplexe erstreben genau wie bivalente Gemini eine 
regelrechte metaphasische Anordnung, d. h. sie stellen sich in der Äqua- 
torialebene so auf, daß die Punkte der Chromosomen, an denen die Zug- 
fasern ansetzen, nach den Polen zu gerichtet sind, während die meisten 
Trennungsstellen ungefähr in die Äquatorialebene selbst zu liegen 
kommen (vgl. Abb. 33). 

Noch bevor alle Chromosomen diese endgültige Stellung erreicht 
haben, läßt sich die Verteilungsweise, die in der Anaphase verwirklicht 
werden soll, bereits bei vielen der uns hier besonders beschäftigenden 
polyvalenten Chromosomen voraussehen. 

Zuerst sollen die Verhältnisse in Pollenmutterzellen, die mit Karmin- 
eisen gefärbt worden waren, berücksichtigt werden, zumal es sich um 
wenig beeinflußte Anordnungen handelt, die in der Hauptsache der 
typischen Metaphase noch nicht ganz entsprechen. Es wurde versucht, 
sämtliche in der Zelle vorhandenen Chromosomen in ihrer natürlichen 
Lage darzustellen. 

Einen ziemlich frühen metakinetischen Zustand zeigt Abb. 31 mit der 
Kombination Lysrr + 21v + lin + 1,; sowohl der aus 8 Chromosomen 
bestehende, an zwei Stellen eingeknickte Ring, wie auch der tiefer lie- 
gende, an einer Stelle eingedrückte Ring aus 4 Chromosomen haben fast 
noch Diakinesestellung inne. Die Lage des Äquators und der Pole ist 
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zwar schon erkennbar, aber über die zu erwartende Verteilungsweise der 
an beiden Komplexen beteiligten Einzelchromosomen ist nichts Sicheres 
zu sagen. Das zweite tetravalente Chromosom ist bereits ,,umgeklappt“. 
Es ist offensichtlich, daß die in ihm benachbarten Chromosomen für ent- 
gegengesetzte Pole bestimmt sind. Das neben einem trivalenten Ge- 
minus gleichzeitig vorhandene univalente Chromosom war mit ersterem 
nicht verbunden, wie es der Lage nach den Anschein erwecken könnte. 


Teilstrich= 100 








Abb. 29. Abb. 30. Abb. 31. 
Abb. 26—31: Stadien nach der Diakinese bis zur heterotypischen Metaphase. 
Abb. 26. ly:1+2;y+2q. Das Oktovalente ist offen. Beginnende Einordnung in die Aquatorial- 
ebene. E.K. — Abb. 27. 8;y+ 4". Die Quadrivalenten als ein Ring und zwei Ketten. Teilungs- 
stadium wie in vorhergehender Abb. Ein Bivalentes wegen besserer Übersichtlichkeit abseits ge- 
zeichnet. E.K. — Abb. 28. ly; + 1yy+ 6". Metaphasische Anordnung für non-disjunction, (9+11) 
E.K. — Abb. 29. 3,y+4;. Metaphasische Anordnung. E.K. — Abb. 30. 2,7 +1 y+27- Ausge- 
streckter, sexivalenter Ring und in Bewegung zum Äquator befindliche sexivalente Kette beach- 
tenswert. E.K. — Abb. 81. Iysm+2y+ ln. Lage des Äquators und der Pole erkennbar, An- 
ordnung der Polyvaleuten aber noch nicht metaphasisch. E.K. 


Auch die Chromosomenanordnung in den Abb. 26, 27, 30 ist noch 
keineswegs. typisch metaphasisch. Es ist klar, daß das kettenförmige 
Octovalente in Abb. 26 oder ein oder das andere Quadrivalente der 
Abb. 26, 27, 30 noch nicht die endgültige Einstellung zur Äquatorialebene 
angenommen haben. Eindeutig bestimmt scheint die Lage zur Äqua- 
torialebene in den Abb. 28 und 29 und besonders 33 zu sein. So dürfte 
die Verteilung der Chromosomen nach der Stellung in Abb. 29 mit der 
Gruppierung 3,y +4); auf die Tochterpole zahlenmäßig eine gleiche 
sein. Allerdings ist zu erwarten, daß je zwei nach den Polen zu gelegene 
benachbarte Chromosomen des großen, tiefer liegenden Ringes zum 
gleichen Pol wandern. Das eben Gesagte gilt auch für das offene quadri- 
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valente Chromosom der Abb. 28, ein Beispiel für die Kombination 
lys + 1ry + 5n- Ziemlich klar ist die Verteilungsweise der Chromo- 
somen des sexivalenten Verbandes in Abb. 28, dessen Stellung zur 
Äquatorialebene sich nicht mehr wesentlich verändern kann. Vermut- 
lich haben wir einen noch öfters beobachteten Fall von ,,non-disjunction‘* 
mit unregelmäßiger Chromosomenverteilung vor uns, dessen Vorkommen 
durch die Befunde in der zweiten Metaphase gestützt wird (siehe 8. 750). 
Eine recht klare Kernplatte ist in Abb. 32 dargestellt. Man unterscheidet 
deutlich einein sehr regelmäßiger Weise angeordnete sexivalente Kette und 
zwei umgeklappte vierwertige Chromosomenringe, sowie drei bivalente 


ringförmige Gemini. 


TTeilstrich= ya 








Abb. 32, Abb. 33, 

Abb. 32—52. Heterotypische Metaphase. Abb. 32. Kernplatte mit 1y;+2;y+3y. E.K. 
Abb. 33. Seitenansicht einer heterotypischen Metaphase mit 1y; + 24 + 1n(?) +1 +1;. Die Part- 
ner des Trivalenten bereits getrennt, ein Quadrivalentes in indifferenter Lage, ein Univalentes 

abseits. E.K. 


Zur Ergänzung des bis jetzt besprochenen Beobachtungsmaterials 
sollen die Abb. 33—52 dienen, die sich mit der ausgesprochenen Meta- 
phase der Reduktionsteilung und mit der beginnenden Anaphase be- 
schäftigen. 

Da die Chromosomen in den mit Bouin-Allen fixierten Pollen- 
mutterzellen während der Metaphase nahe beisammen liegen, ist die 
Analyse der jeweiligen Gruppierungen außerordentlich schwierig. An 
Stelle der zeichnerischen Darstellung aller Chromosomen gleichzeitig in 
ihrer natürlichen Lage, die aus demselben Grunde viel zu unübersichtlich 
wäre, mußte das Nebeneinanderzeichnen der Elemente mehrerer Grup- 
pierungen oder die Auswahl verschiedener wichtiger Chromosomenver- 
bände treten. Die vorhandenen Beispiele dürften genügen, einen Über- 
blick über die Verhältnisse in der Metaphase und frühen Anaphase zu 
vermitteln. Sie beweisen ohne weiteres, daß in der eigentlichen Meta- 
phase die Chromosomenverbände noch fest zusammengeschlossen sind 
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und sich erst gegen Ende dieses Stadiums aufzulösen beginnen. Von den 
bei Behandlung des Diakinesestadiums verzeichneten Gruppierungen 
wurden viele auch in der Metaphase wiedergefunden. 

Von quadrivalenten Chromosomenverbänden und auch manchen 
Komplexen aus mehr als vier Einzelchromosomen ist jener Form- 
typus am häufigsten, bei welchem ,,Ringe“ und „Ketten“ ,,zusammen- 
geklappt‘ oder „zusammengefaltet‘ sind. Es gibt zwar eine ganze An- 
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Abb. 84. 1,5+2y +8r. Die Chromosomenverbände nebeneinander gezeichnet. Viermalige non-dis- 
junction. B. — Abb. 85. 4, +2,. Die Ch verbände dieser Gruppierung einzeln gezeichnet. 





Kleinster Geminus bei (+). B. — Abb. 36. 1y + 1y +21 +2 r+1;. Non-disjunction im quinque- 

valenten Verband und non-conjunction. B. — Abb. 87. Iyr +2;y+1n1+11+1;- Man beachte die 

Form des trivalenten Chromosoms. B. — Abb.38. Zwei umgeklappte oder zusammengefaltete 

quadrivalente Ringe. B. — Abb 39. Ein ausgestreckter sexivalenter Ring. Mindestens zweimal 

Nichttrennung. B. — Abb. 40. Deremvalenter, mehrmals gefalteter Ring. In der gleichen Pollen- 

mutterzelle, der dieser Verband entnommen ist, befanden sich noch 1,, +3,;. B. — Abb. 41. Biva- 
lenter Geminus aus ungleich großen Partnern. B. 


zahl von Übergangsformen bei diesem Typus, wahrscheinlich im Zu- 
sammenhang mit der Größe der am Aufbau beteiligten Einzelchromo- 
somen und dem Grade der eingeleiteten Trennung; aber im Prinzip sind 
alle dadurch kenntlich, daß in ihnen benachbarte Chromosomen nach 
verschiedenen Polen gerichtet sind, eine ausgesprochene Zickzack- 
anordnung. Man vergleiche insbesondere die Abb. 35, 38 und 49, die nur 


diesen Polyvalenttypus zeigen. 
Der andere Formtypus polyvalenter Chromosomen, der fast immer 
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mit einfacher oder mehrfacher ‚‚non-disjunetion‘‘ verknüpft ist, läßt be- 
sonders quadrivalente und zuweilen auch sexivalente Verbände in ihrer 
vollen Größe in der Äquatorialplatte erscheinen. In den Abb. 34, 39, 42, 
48 sind Beispiele dafür festgehalten. 

Zwischen beiden Grundtypen gibt es verschiedene Übergangsfor- 
men. So gehören z. B. die sexivalenten Chromosomenkomplexe in 
Abb. 34 und 48 hierher; ein bivalentes Paar ist in einen großen Ring 
aus vier Chromosomen eingefügt. Auch auf das Quinquevalente und die 
zwei trivalenten Chromosomenverbände in Abb. 36 möchte ich das 
Augenmerk lenken. Das quinquevalente Chromosom zeigt an einer 
Stelle ,,non-disjunction‘. Bei dem Trivalenten der Abb. 37 scheint das 
seitlich ansitzende Chromosom mit einem jeden der benachbarten Chro- 
mosomen verbunden zu sein, was nach den Forschungen NewTons und 
DARLINGTONS (29, 30) an ganz anderem Material ohne weiteres möglich 
wäre, da die Vereinigung homologer Chromosomenenden in einer Vereini- 
gung ihrer Chromatiden besteht. Je ein Chromatid des seitlich sitzenden 
Chromosoms wäre dann mit je einem Chromatid der beiden anderen 
Chromosomen vereinigt, während die Bindung zwischen den beiden letz- 
teren an dieser Stelle nur in der Verknüpfung der beiden übrigen Chro- 
matiden bestünde. Abb. 40 zeigt ein dreifach gefaltetes decemvalentes 
Chromosom, das sich zeichnerisch nicht gut anders darstellen läßt. In 
diesem Verband ist nach der bestehenden Anordnung drei- oder vielleicht 
gar viermal Nichttrennung benachbarter Chromosomen zu erwarten, 
durch die es zu einer ungleichmäßigen Chromosomenverteilung kommen 
müßte. In der Pollenmutterzelle, die jenen Verband aus zehn Chromo- 
somen enthielt, befanden sich außerdem noch ein quadrivalenter, zu- 
sammengeklappter Ring und drei bivalente Gemini. 

Die Abb. 46 und 47 zeigen sexivalente Chromosomen mit einmaliger 
und doppelter ,,non-disjunction‘‘. Eine seltene Kombination aus sieben 
Chromosomen ist in Abb. 50 dargestellt. 

Nur unter Homologiebeziehungen, wie sie hier zu herrschen scheinen, 
sind Gemini aus ungleich großen Chromosomen vorstellbar (Abb. 41). 

Non-conjunction kommt öfters vor, erstreckt sich in der Regel aber 
nur auf ein Chromosomenpaar. Man vergleiche Abb. 36. 

Schließlich findet man in den Abb. 51 und 52 zwei Beispiele für die 
metaphasische Anordnung der Chromosomen in etwas geneigten, von 
oben gesehenen Äquatorialplatten, nämlich in Abb. 51 die Gruppierung 
2|v + 64; und in Abb. 52 die Gruppierung ly + 711 + Li. 

Die Chromosomen aus mit Carnoy fixierten Pollenmutterzellen 
(Abb. 42-52) sind fast auf die Hälfte der Dicke der mit Bouin-Allen 
fixierten Chromosomen verdichtet und anscheinend auch etwas verkürzt 
worden. Trotzdem sind die Formen an sich gut erhalten, auf die es hier 
in der Hauptsache ankommt. Beachtenswert ist das schon früher er- 
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wähnte Chromosomenpaar mit einem scharf abgeschnürten trabanten- 
ähnlichen kleinen Stück in den Abb. 42—45. Wie man sieht, kann dieses 
Chromosomenpaar sowohl als bivalenter Geminus auftreten als auch 
in verschiedenartiger Bindung mit einem anderen Chromosomenpaar 
von gewöhnlichem Aussehen zu quadrivalenten Verbänden zusammen- 
treten. Dieses Paar ist in den Abb. 51 und 52 nicht erkennbar. 














Abb.42. Abb.43. Abb. 44. Abb. 45. 
| Fr 7 D 
Ö y' N 
Abb. 46. Abb. 47. Abb. 48. Abb. 49. S 
& 
I x 
Se à 
LS 
4 
Abb. 60. Abb. 51. Abb. 52. 
Abb. 42. Zwei quadrivalente Ch 1 aus einer Pollenmutterzelle. Am Ring zwei 
Einzelchromosomen mit og beteiligt. | Abweichende Chromosomenform eine Folge der 
Fixierung? C. Siehe auch Abb. 25. — Abb. 48. Ausgestreckte Kette aus vier Einzelchromosomen 


unter Beteiligung der zwei auch in den Abb. 42—45 sichtbaren Satell tenchromosomen in anderer 
gegenseitiger Stellung. C. — Abb. 44. Bivalenter Geminus aus den beiden Satellitenchromosomen. C. 
— Abb. 45. 2,,+6,;. Auch der Geminus aus zwei Satellitench vorhanden. C. — Abb. 46. 
Sexivalentes Chromosom. Doppelte non-disjunction nach einer Richtung, somit ungleichmäßige 

hr verteilung. ©. — Abb. 47. Offener sexivalenter Geminus. Sonst wie vorige Abbil- 
dung. C. — Abb. 48. 1y;+1,,+2,. (Unvollständig.) Bezüglich des sexivalenten Verbandes vgl, 
Abb. 34. Doppelte non-disjunction nach verschiedenen Richtungen. Zahlenmäßig gesehen keine 
Störung. C. Abb. 49. 1y1n+1;y+37. (Unvollständig.) ,,Zickzack‘‘anordnung der Chromosomen im 
sexivalenten Verband. C. — Abb. 50. Septemvalente Kette mit einmaliger non-disjunction. C. — 
Abb. 51. Kernplatte, etwas geneigt, mit 24 +6. C. — Abb. 52. Kernplatte, etwas geneigt, mit 

ly+%,+1; ©. 


Größenunterschiede zwischen den Chromosomenpaaren machen sich 
in deutlicher Weise nur in Bezug auf einen selten in einen polyvalenten 
Komplex eingeschlossenen, recht kleinen Geminus bemerkbar, der in den 
Abb. 34—37 durch + gekennzeichnet ist. 

Was die Chromosomenbindung im allgemeinen anlangt, so steht auf 
Grund aller Beobachtungen in der Metakinese fest, daß die Vereinigung 
der Chromosomen in diesem Stadium ausschließlich terminaler Natur ist. 
Man vermißt die im Diakinesestadium beobachtete interstitielle und 
subterminale Chiasmabildung. 
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c) Anaphase 1. In der Regel gewinnen die Einzelchromosomen in der 
Anaphase der heterotypischen Teilung ihre Selbständigkeit zurück. Die 
Chromosomenverbände werden also genau so wie die bivalenten Chromo- 
somen aufgelöst. Gelegentlich wird jedoch bei Wanderung benachbarter 
Chromosomen zum gleichen Tochterpol die zwischen diesen bestehende 
Bindung nicht restlos aufgegeben, wie z. B. Abb. 56 zeigt. Aber solche 





/ Abb. 57. 
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Abb. 58—66: Anaphase und Telophase 1. Abb. 53. Ideale Anaphase. Nach den Polen wandern 

je 10 univalente Chromosomen. E.K. — Abb. 54. Regelmäßige Anaphase. Je 10 Univalente an den 

Polen. E.K. — Abb. 55. Regelmäßige 1. Anaphase mit je 10 Univalenten an den Polen. C. — 

Abb. 56. Je ein Zwillingschromosom an jedem Pol. C. — Abb. 57. An der Gegentiberstellung von 

6 Chromosomen noch ein ehemaliger sexivalenter Komplex deutlich erkennbar. C. — Abb. 58. Allem 
Anschein nach ein. Beispiel für die Chromosomenverteilung 9 +11. B. 


Zwillingschromosomen sind von gewöhnlichen Univalenten immer leicht 
zu unterscheiden. Vergleiche auch die Abb. 58. 

Schulgerechte Bilder von ersten Anaphasen zeigen die Abb. 53—55. 
Die Haploidzahl von Anthoxanthum odoratum ist einwandfrei an Hand 
der nach den Tochterpolen der Zelle wandernden univalenten Chromo- 
somen zu bestimmen. Vielfach zeigen die Univalenten deutlich ihre 
Doppelnatur aus zwei Chromatiden. 

In einer hinsichtlich der Chromosomenverteilung ziemlich frühen, sehr 
übersichtlichen Anaphase (Abb. 57) erkennt man noch deutlich an der 
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Gegenüberstellung von sechs Chromosomen, die zur besseren Kenn- 
zeichnung durch punktierte Linien verbunden sind, ein ehemals sexi- 
valentes Chromosom. Eine andere Anaphase läßt (Abb. 58) vier noch 
miteinander verbundene Chromosomen erkennen (ob dieser Komplex 
größer war, als er es jetzt zu sein scheint, ist zwar nicht sicher zu be- 
haupten, immerhin aber wegen der Form des rechten oberen Chromo- 
soms wahrscheinlich). In der gleichen Zelle findet, nach der Anordnung 
der Chromosomen zu urteilen, vermutlich eine Verteilung der Chromo- 
somen in unregelmäßiger Weise (9 + 11) statt. 

Unregelmäßigkeiten im Trenmungsmodus der Chromosomenringe 
und -ketten sind nichts Seltenes. Diesen Erscheinungen wollen wir uns 
nun zuwenden. Abb. 59 zeigt einen interessanten Teilungsvorgang. Fast 
an den Polen liegen je sieben Chromosomen, während sich am Äquator 
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Abb. 59. Abb. 60. Abb. 61. 

Abb. 59. Sechs verspätete, in homöotypischer Teilung begriffene Nachzügler. Je sieben Univalente 
an den Polen. C. — Abb. 60. Je neun Chromosomen an den Poien. Am Äquator zwei längs- 


gespaltene Nachzügler. C. — Abb 61. Je neun Chromosomen an den Polen und am Âquator ein 
Univalentes mit angedrutetem Längsspalt, sowie ein schon geteiltes und ein in Teilung begriffenes 
sehr kleines Univalentes. C. Vgl. auch Abb. 64. 


noch sechs Nachzügler befinden, von denen zwei eine wohl kaum typisch 
zu nennende Längsspaltung vorbereiten; auch in den Abb. 60 und 61 
sieht man Nachzüglerchromosomen, die im Begriff stehen, die homöo- 
typische Längsspaltung durchzuführen. In beiden Pollenmutterzellen 
befinden sich bereits neun univalente Chromosomen an den Tochterpolen. 
Die von den Spaltprodukten teilweise angenommene Tropfenform ist 
ganz auffallend. 

Alle Übergänge der sich trennenden oder „längsspaltenden‘“ Nach- 
züglerchromosomen gehen aus den Abb. 62—64 a—g hervor. In der 
eigentlichen Anaphase ist die Gestalt der am Äquator zurückgebliebenen 
Chromosomen denen gleich, die sich an den Polen befinden (z. B. Abb.62). 
In der Regel ist allerdings eine Einstellung zur Äquatorialebene ange- 
nommen worden, die derjenigen während der homöotypischen Teilung 
entspricht. Der Längsspalt ist noch klarer angedeutet als bei den fast an 
den Tochterpolen befindlichen Chromosomen (Abb. 64d). Eine ganz 
andere Gestalt der Nachzüglerchromosomen tritt in der Pollenmutterzelle 
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der Abb.63 auf. Das eine besitzt eine Art Tropfenform, das andere sieht 
flagellatenähnlich aus. Ganz eigentümlich geformt sind langgezogene, 
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Abb. 64. 


Abb. 62. (Unvollständig.) Pollenmutterzelle mit 2 univalenten Nachzüglern, von denen der rechte 
mit zwei an den Polen befindlichen Univalenten in Beziehung steht. (Früherer trivalenter Ver- 
band ?). B. — Abb. 63. Späte erste Anaphase mit zwei Nachzüglern in Tropfen- bzw. Spindelform. B. 
— Abb. 64a—g. Beispiele für das Zurückbleiben von Chromatinsubstanz in der späten ersten Ana- 
phase bis Teiophase. Möglicherweise findet hier Chromosomenamputierung statt. B. 


ihrer Wertigkeit nach nicht immer sicher bestimmbare Chromosomen- 
einheiten, die vorwiegend in der späten Anaphase oder Telophase auf- 
treten (Abb. 64 a—c und e—g). Es handelt sich in allen diesen Fällen 
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sicherlich um Nachzüglerchromosomen. Teilweise ist zu erkennen, daß 
eine Aufspaltung der Chromatidenpaare besonders nach dem Äquator 
hin stattgefunden hat (bei c und e). Teilweise läßt sich auch eine in ihrem 
Wesen ungewöhnliche Längsspaltung vermuten (bei a und f). 

Die Frage ist, wie diese eigentümlichen Formen der verspäteten 
Chromosomen oder Chromosomenteile zustande gekommen sind, die ich 
nicht rr in Dauerpräparaten, sondern auch öfters in Präparaten, deren 
Chrorivsomen mit Eisenkarminessigsäure gefärbt waren, beobachten 
konnte. Man kann erstens an eine besonders feste Chiasmabildung im 
Chromosomenverband denken, durch die die Trennung der Chromatiden 
so lange verhindert wird, daß durch den Zug der Spindelfasern (wenn ein 
solcher überhaupt stattfindet) das Strecken des zähen Chromatins in der 
abgebildeten Weise ermöglicht wird. Außerdem ist möglich, daß im 
Plasma der Äquatorregion eine allmähliche Konsistenzänderung von 
einem mehr flüssigen in einen visköseren, zähflüssigen Zustand vor sich 
geht, während nach den Polen hin noch eine Zeitlang der leichtflüssige 
Zustand des Plasmas erhalten bleibt. Ein nach den Polen zu gerichteter 
Zug einerseits und der größere Widerstand des zähflüssigen Plasmas am 
Äquator müßte zu einem Ausziehen des Chromatins in der beobachteten 
Weise führen. Nachdem die meisten Chromosomen den Äquator ver- 
lassen haben, wird bekanntlich sogleich mit der Bildung der neuen Zell- 
wand begonnen, was ganz zwanglos eine Plasmaverdichtung in der 
Äquatorialregion mit sich brächte. Auch können beide Ursachen gleich- 
zeitig wirken. Ich bin auf die in der Telophase beobachteten Vorgänge 
deshalb soweit eingegangen und habe auch eine Erklärung dieser Er- 
scheinungen erstrebt, weil das Ergebnis dieser Vorgänge in einer ,,Am- 
putierung‘ von Chromosomen bestehen kann, die durch die Zellwand- 
bildung beendigt wird. Karyomerenbildung ist in solchen Fällen eben- 
falls als wahrscheinliche Folge zu erwarten, wenn ganze Chromosomen 
oder abgerissene Chromosomenstücke die Tochterkerne nicht mehr er- 
reichen. Wenn nur kleine Chromatintröpfchen, Teile eines Chromatids 
zurückbleiben, dann sind diese wegen ihrer Kleinheit leicht zu über- 
sehen, oder sie erfahren vielleicht überhaupt eine vollständige Auf- 
lösung im Zellplasma. Eine fertige oder fast fertige Dyade zeigt den 
Vorgang der ,,Amputierung‘ so gut wie beendet, es besteht nur noch 
eine fadenartige Verbindung mit dem Hauptkern (Abb. 65). Chromo- 
somenamputierung auf die beschriebene Weise ließe Teilmutationen ver- 
ständlich werden. 

Als Kuriosum seien die beiden Pollenmutterzellen der Abb. 66 ange- 
führt. Hier ist möglicherweise schon in der Prophase Chromatinübertritt 
aus der einen Zelle in die andere erfolgt. Beide Zellen sind vom Mikro- 
tommesser völlig unberührt geblieben. Ein ähnliches Vorkommnis 
wurde in der früheren Arbeit (16) bei Dactylis Aschersoniana erwähnt. 
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d) Metaphase 2. Der Metaphase der zweiten Reifeteilung der Pollen- 
mutterzellen wurde nur aus dem Grund Aufmerksamkeit geschenkt, weil 
durch Zählung der Chromosomen in Äquatorialplatten und Polplatten 
die in den Tochterkernen bestehenden Chromosomenzahlen ermittelt 
werden sollten, um einen Rückschluß auf die Art der Chromosomen- 





Abb. 65. Abb. 66. 


Abb. 65. Fast fertige Dyade. Chromatin wird durch die Zellwand vom Hauptkern isoliert. B. 
Abb. 66. Durch Chromatinübertritt von einer Pollenmutterzelle in eine benachbarte 
2 hervorgerufene Hyperploidie. Doppelte Spindelfigur! B. 


verteilung in der Reduktionsteilung bezüglich der Zahlen zu erhalten. Es 
ist zu betonen, daß zunächst auch hier wieder vorwiegend die „richtige“ 
Haploidzahl n = 10 festgestellt werden konnte (Abb. 67). Von insge- 
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Abb. 67. Abb. 68. 
Abb. 67 u. 68: Metaphase 2. Abb. 67. Kernplatte mit 10 Haploidchromosomen. E.K. 
Abb. 68. Kernplatten mit 9 bzw. 11 Chromosomen. C. 

samt 73 Äquatorialplatten der zweiten Metaphase konnte die Chromo- 
somenzahl bestimmt werden, davon enthielten 65 je zehn Chromosomen, 
in drei Platten konnten neun Chromosomen gezählt werden und fünfmal 
betrug die Chromosomenzahl 11 (siehe Abb. 68). Der Prozentsatz von 
Äquatorialplatten mit abweichender Chromosomenzahl dürfte also rund 
11% betragen, ein relativ hoher Wert. Wegen des Vorkommens solcher 
Unregelmäßigkeiten ist es nötig gewesen, MARCHALS Zählung vorläufig 








polyvalenter Chromosomenverbände bei einigen Gramineen. 751 


auch gelten zu lassen, solange nicht bewiesen werden kann, daß bezüglich 
des Kernes unvollständige Pollenkörner bzw. Eizellen lebensunfähig sind. 

Die zweite Anaphase wurde nicht näher bearbeitet, da sie im Zusam- 
menhang mit dem Bestehen von Chromosomenverbänden aus mehr als 
zwei Chromosomen bis zur Reduktionsteilung unwesentlich war. 


2. Avena elatior L. 


Die zweite von mir untersuchte Art, die Ring- und Kettenbildung 
aus mehr als zwei Einzelchromosomen zeigte, ist Avena elatior. Das Mate- 
rial stammt aus dem Varietätengarten der Anstalt. Auch hier sind die 
Befunde wegen der regelmäßig in den Pollenmutterzellen zur Zeit der 
ersten Reifeteilung vorhandenen quadrivalenten Chromosomenverbände 
höchst bemerkenswert, wenngleich infolge Fehlens größerer Verbände 
die Sachlage nicht ganz so kompliziert zu sein scheint wie bei der vori- 
gen Art. 

Die haploide Chromosomenzahl von Avena elatior beträgt nach 
meinen Feststellungen n = 14. Man darf jedoch nicht glauben, daß sich 
diese Zahl in der Metaphase der heterotypischen Teilung der Pollen- 
mutterzellen ermitteln ließe, wenn man einfach die Gemini zählte, die dort 
angetroffen werden. 

Da ich nur Pollenmutterzellen untersuchte, die nach dem Koch- 
verfahren mit Eisenkarminessigsäure gefärbt worden waren, sind die 
prophasischen Stadien einschließlich der Diakinese unberücksichtigt 
geblieben, und meine Beobachtungen beginnen erst nach der Auflösung 
der Membran des Diakinesekerns zur Zeit der Ausbildung der multi- 
polaren Spindelfigur. In der frühen Metakinese lassen sich die Chromo- 
somen verhältnismäßig recht gut untersuchen. Man kann zu dieser Zeit 
4—7 quadrivalente Gemini und ergänzend dazu 6—0 immer ringförmige 
Bivalente beobachten. Als Beispiele für diese Gruppierungen mögen die 
Abb. 69 und 70 a—d dienen. Abb. 70 a zeigt den extremen Fall des Vor- 
handenseins von sieben quadrivalenten ringförmigen Gemini. Das andere 
Extrem, nur Bivalente, ist mir in keiner Pollenmutterzelle vorgekommen. 
Es ist jedoch nicht unbedingt ausgeschlossen, daß es vielleicht bei an- 
derem Material zu finden wäre. 

Von eigentlichen Metaphasen bringe ich nur zwei Beispiele in den 
Abb. 69 und 70 d. Die ganz klare Polansicht in Abb. 69 mit der Kombi- 
nation 5jy +4,, zeigt neben dem häufigen „zusammengefalteten‘“ 
Formtypus auch einen ausgestreckten Ring. Das zweite, von der Seite 
gesehene Metaphasestadium der Abb. 70d, in welchem noch ein sechstes 
Quadrivalentes und dafür zwei Bivalente weniger zu sehen sind, kann 
zum Vergleich dienen. 

Die Vereinigung der Chromosomenpartner ist in allen Fällen termi- 
naler Natur. Es wechselt jedoch die Festigkeit der Bindung derart, daß 
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sie in manchen Fällen sehr innig, in anderen Fällen sehr locker — nur 
durch einen oder zwei Chromatinfäden aufrecht erhalten — ist. Infolge 
der Gleichmäßigkeit aller Chromosomen eines Satzes war es unmöglich, 
individuelle Merkmale der Einzelchromosomen in morphologischer Hin- 
sicht zu entdecken. 

Während der Anaphase, die ideal regelmäßig verläuft, werden alle 
Verbindungen der polyvalenten Gemini aufgelöst, so daß man je 14 zu 
den Tochterzellen wandernde Univalente zählen kann. Univalente 
Chromosomen in der heterotypischen Metaphase und Nachziiglerchromo- 
somen in der Anaphase sind nicht gesehen worden. Die Verteilung er- 
folgte zahlenmäßig absolut gleich. 








Abb. 70. Abb. 69. 


Abb. 69. Heterotypische Metaphase. Kernplatte mit 5,,+4,,. E.K. — Abb. 70. a Chromusomen- 

anordnung zur Zeit der multipolaren Spindelfigur. Sieben ringförmige Quadrivalente. E.K. 

b 6y+2,- Quadrivalente ringförmig. E.K. c 4,,+6,,. Quadrivalente ringförmig. E.K. d Hetero- 

Metaphase von der Seite mit 6,,+2,,. E.K. — Abb. 71. Anaphase 2. An jedem Pol 14 Chro- 

mosomen. Wegen besserer Übersichtlichkeit nur eine Polplatte in natürlicher Lage, die andere 
nach Verschiebung des ersten Bildes gezeichnet. E.K. 

Ebenso leicht und sicher wie in der ersten Anaphase läßt sich die 
haploide Chromosomenzahl von Avena elatior auch in der Anaphase der 
zweiten Reifeteilung ermitteln, wie die Abb. 71 zeigt. 

Zum Schlusse muß nochmals stark hervorgehoben werden, daß bei 
Avena elatior Komplexe aus mehr als vier Einzelchromosomen in den 
Pollenmutterzellen trotz eifrigen Fahndens nach solchen nicht entdeckt 
werden konnten. 

3. Bromus erectus var. eu-erectus. 

In der vorausgegangenen Arbeit (16) ist angeführt worden, daß die 
von mir für Bromus erectus var. eu-erectus festgestellte haploide Chromo- 
somenzahl n = 28 nicht mit der diploiden dieser Art übereinstimmt, wie 
sie STÄHLIN (37) angegeben hat. Ich bin nicht nur diesem Sachverhalt 
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weiter nachgegangen, indem ich fünf weitere Pflanzen aus unserem 
Varietätengarten zytologisch untersucht habe, sondern bin in diesem Zu- 
sammenhang auch auf Chromosomenringe und -ketten bei einigen 
Pflanzen gestoßen, auf die hier vor allen Dingen hingewiesen werden soll. 

Die aufs neue gewonnenen Ergebnisse bestätigen zunächst die Rich- 
tigkeit der früheren Zählung für mein Untersuchungsmaterial. 
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Abb. 72. Abb. 73. 





Abb. 76. 
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Abb. 72—76: Bromus erectus var. eu-erectus. Abb. 72. Pflanze 1. Heterotypische Metaphase. 
Kernplatte mit 26,,+4,. E.K. — Abb. 73. Pflanze 3. Zwei zusammengehörige Polplatten einer 
1. Anaphase mit je 28 deutlich längsgespaltenen Univalenten. E K. — Abb. 74 Pflanze 4. Hetero- 
typische Kernplatte mit 1y;+1,y+28,;. E.K. — Abb. 75. Pflanze 5. Seitenansicht einer heteroty- 


hind 


pischen Metaphase E.K. mit zwei quadrivalenten Ch ver E.K. — Abb. 76. Homöo- 

typische Metaphase. Zwei Kernplatten derselben Dyade mit je 28 Chromosomen. E.K. 

Im folgenden möchte ich die charakteristischen zytologischen Züge 
der fünf untersuchten Pflanzen kurz darstellen. Alle Beobachtungen be- 
ziehen sich auf Pollenmutterzellen, die nach dem Kochverfahren mit 
Eisenkarmin gefärbt wurden. 

a) Pflanze 1. In der Metaphase der heterotypischen Teilung wurden 
neben 28 bivalenten Gemini auch einige Male zwei oder vier Univalente 
gesehen, die die Stelle von einem bzw. zwei Bivalenten einnahmen 
(Abb. 72). Die univalenten Chromosomen liegen gewöhnlich in der 
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Äquatorialebene, zuweilen aber auch abseits irgendwo im Raum der 
Pollenmutterzelle. Trotzdem waren in vielen Anaphasen der ersten 
Reifeteilung niemals Nachzüglerchromosomen zu erkennen. Es hat 
den Anschein, als ob Univalente, soweit welche vorhanden sind, wäh- 
rend der ersten Reifeteilung einem der Tochterpole ungeteilt zu- 
wandern und in der zweiten Reifeteilung wie gewöhnlich längsgespalten 
werden. 

b) Pflanze 2. Sie besaß neben 28 bivalenten Chromosomen auch 
27 Bivalente und zwei Univalente, außerdem in zahlreichen Fällen tri- 
und quadrivalente Verbände. Öfters lag ein kleiner bivalenter Geminus 
wie ein univalentes Chromosom abseits von der Masse der übrigen Ge- 
mini. Ich bemühte mich hier, um über das Auftreten von ungewöhnlichen 
Chromosomengruppierungen und verschiedene Unregelmäßigkeiten eine 
klare Vorstellung zu bekommen, in einem guten Präparat mit Hilfe des 
Kreuztisches möglichst alle Pollenmutterzellen einer Anthere zu durch- 
mustern. Die in Frage kommende Anthere enthielt Pollenmutterzellen, 
deren Chromosomen vorwiegend in erster Metaphase, in geringerer Zahl 
in erster Anaphase befindlich waren. Etwa 50 Pollenmutterzellen 
konnten bei dieser Analyse nicht berücksichtigt werden, da sie stark ver- 
letzt oder aus anderen Gründen unklar waren. 1202 Zellen wurden nach 
Möglichkeit analysiert. Das Ergebnis findet sich in Tabelle 3. Es muß 
zugegeben werden, daß sich unter den Zellen der ersten Rubrik der 
Tabelle doch einzelne befanden, die ein schwer sichtbares polyvalen- 
tes Chromosom enthielten. 28 Chromosomenpaare in einer Äquatorial- 
ebene, die dazu noch nicht einmal besonders groß sind, können zu- 
sammengeklappte quadrivalente Chromosomenverbände sehr leicht ver- 
decken. Die Unregelmäßigkeiten in den Anaphasen der ersten Reife- 
teilung äußerten sich im Vorkommen von Nachzüglerchromosomen. 


Tabelle 3. Die Chromosomenanordnung in fast sämtlichen Pollenmutterzellen 
einer Anthere. 





Anordnung und Teilungsstadium Häufigkeit 





1. |Metaphasen I mit umherirrenden oder in der Äquatorialebene 
liegenden Univalenten . . . . . . . 2 . . . . . . . . . 99 


2. | RegelmäBige Metaphasen I mit anscheinend lauter Bivalenten 805 
3. | Metaphasen I mit deutlichen polyvalenten Chromosomenver- 

EES ee a eee ee 45 
4. | Metaphasen mit abseits liegenden Bivalenten . . . . . . . 176 
5. | Wirklich ausgezählte Polplatten der ersten Metaphase mit 28 Bi- 

PP EE De ee sos. 25 
6. | Metaphase I mit 26 Bivalenten und einem Quadrivalenten . . . 1 
7. | Anaphasen I ohne Nachzügler . . . . . . . . 2 . . . . . . 49 
8. | Anaphasen I mit Nachzüglerchromosomen . . . . . . . . . 2 











Gesamtzahl der geprüften Pollenmutterzellen . . . . . . . . 
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Tabelle 4. Angaben über die Häufigkeit der verschiedenen Verbände 
in 45 Pollenmutterzellen (siehe Tabelle 3, Gruppe 3). 








Art und Zahl 
Pp ro Zelle tint Zın liv Zıv ae 
Häufigkeit 5 2 10 2 = Re 




















In der zweiten Übersicht (Tabelle 4) sind Art und Größe der Chro- 
mosomenverbände angegeben. Es muß betont werden, daß fast immer 
eine oder höchstens zwei Gruppen aus mehr als zwei Einzelchromo- 
somen in derselben Zelle vorhanden gewesen sind. 

c) Pflanze 3. In der Regel wurden in der Metaphase der ersten Reife- 
teilung 28 Bivalente bestimmt. Tri- und quadrivalente Chromosomen, 
einzeln oder zu zweit in einer Zelle, kommen nicht sehr häufig vor. Auch 
Univalente wurden gesehen. Die Anaphase verlief in der Hauptsache 
regelmäßig (Abb. 73). 

d) Pflanze 4. In Metaphasen der heterotypischen Teilung der Pollen- 
mutterzellen war öfters ein Quadrivalentes und ein Sexivalentes zu beob- 
achten, in zwei Fällen sogar ein octovalenter Komplex. Auch ein von 
einem univalenten Chromosom begleitetes Trivalentes wurde beobachtet. 
Die in Abb. 74 dargestellte Äquatorialplatte führt eine metaphasische 
Anordnung mit Bivalenten, einem quadrivalenten Ring und einer sexi- 
valenten Kette vor Augen. Der mit + versehene, aus vier Einzelchromo- 
somen bestehende Ring erscheint infolge Verkürzung nicht so groß, wie er 
tatsächlich ist. Die Form der quadrivalenten Chromosomen weicht prin- 
zipiell nicht von der der gleichen Verbände bei den vorher beschriebenen 
Arten ab. In von der Seite gesehenen Äquatorialplatten ist ein größerer 
Chromosomenverband immer dann sicher zu erkennen, wenn er in voller 
Größe ausgespannt ist, dagegen schwieriger sichtbar, wenn er zusammen- 
gefaltet ist. Die Auszählung von Polplatten der ersten Anaphase ergibt 
einwandfrei 28 Haploidehromosomen. 

In den zur Zeit der Meiosis zweikernigen Tapetenzellen konnte neben 
den beiden Großkernen vereinzelt noch ein Kleinkern pro Zelle gesehen 
werden. Diese Beobachtung scheint mir deshalb bemerkenswert zu sein, 
weil sie nachweist, daß auch in der somatischen Zellteilung Unregel- 
mäßigkeiten vorkommen können, bei welchen einzelne Chromosomen auf 
irgendeine Weise aus dem Hauptkern geraten. 

e) Pflanze 5. Die Gruppierung der Chromosomen zur Zeit der Reduk- 
tionsteilung unterschied sich nur unwesentlich von der bei der vorigen 
Pflanze beschriebenen. Es wurden außer an Stelle der dort genannten 
Komplexe auch zwei Ringe aus vier Chromosomen gefunden. Abb. 75 zeigt, 
wie diese auf den ersten Blick wegen ihrer die anderen Chromosomen über- 
ragenden Größe zu erkennen sind. Metaphasen der zweiten Reifeteilung 
bestätigten das Vorhandensein von 28 Haploidchromosomen (Abb. 76). 
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4. Fı-Pflanzen der Kreuzungen: Triticum durum var. affine (Tunis- 
weizen) x Aegilops ovata typica, und Triticum vulgare var. lutescens 
(Art 4c) x Triticum durum var. hordeiforme (Sari Bashak). 


Nur die hierher gehörigen zytologischen Beobachtungen sollen mit- 
geteilt werden, zumal von anderer Seite das zytologische Verhalten der- 
artiger Kreuzungen in der ersten Generation (Kreuzung a: PERCIVAL 32, 
Kacawa 18) bzw. in F, und der späteren Nachkommenschaft (Kreu- 
zung b: z. B. Sax 34, KIHÂRA 22) eingehend behandelt worden ist. 

- a) Triticum durum var. affine (Tunisweizen) x Aegilops ovata 
typica (Bezeichnung 17. VII. E. 30). In den Pollenmutterzellen befan- 
den sich zur Zeit der ersten Metaphase in der Regel neben 24 Uni- 
valenten zwei locker gebundene, ‚‚telosyndetische‘‘ Gemini. In der 


ge” 
Abb. 77. Abb, 78. 


Abb. 77 u.78: Art- und Gattungsk: gen bei Getreide. Abb.77. Heterotypische Metaphase. 
Vorwiegend Asyndese. AuBerdem ein bivalenter Ring und eine trivalente Kette. Summe aller Chro- 
mosomen 28. E.K. — Abb.78. Heterotypische Metaphase. Kernplatte mit 1,+12,,+8,. E.K. 








Abb. 77 treten jedoch klar ein trivalenter Geminus in Kettenform und ein 
„parasyndetischer‘‘ bivalenter Ring in Erscheinung. Die übrigen Chro- 
mosomen liegen als Univalente zerstreut in der Zelle, allerdings im 
Zeichen beginnender Anaphase mit deutlicher Häufung an den Polen der 
Zelle. Eine trivalente Kette ist in Pollenmutterzellen der gleichen 
Anthere noch dreimal beobachtet worden. 

Trotzdem die Gestalt der Bivalenten im allgemeinen mit PERCIVALS 
(32) Angaben übereinstimmt, die sich auf eine reziproke Kreuzung mit 
derselben durum-Varietät als Vater beziehen, dürfen Ausnahmefälle in der 
Chromosomenbindung nicht übergangen werden, weil aus ihrer Art weit- 
gehende phylogenetische Schlüsse gezogen wurden (32). 

b) Triticum vulgare var. lutescens (Art 4c) x Triticum durum var. 
hordeiforme (Sari Bashak, Bezeichnung 32 V. E. 29). 


1 Dieser Ausdruck und sein Gegenstück ,,parasyndetisch“ für ringförmige 
Bivalente sind meines Erachtens nur zur Beschreibung der Geminiform geeignet, 
solange nicht klipp und klar bewiesen ist, daß die eine Bindung auf telosyndeti- 
sche, die andere auf parasyndetische Konjugationsweise zurückzuführen ist. 
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Die hier nur in einem Falle aufgefundene Gruppierung 11,; + ly 
+ 8,, die in Abb. 78 festgehalten ist, scheint wegen des Ringes aus fünf 
Einzelchromosomen außerordentlich bemerkenswert zu sein. Die Summe 
aller in der Pollenmutterzelle enthaltenen Chromosomen entspricht den 
von beiden Eltern in die Kreuzung eingebrachten Chromosomenzahlen 
(Triticum vulgare 21, Triticum durum 14). 


3. Pflanzen der sechsten Generation des Stammes 3 e, die aus einer Kreuzung 
Speltoid (SSp) aus Triticum vulgare var. erythrospermum Korn. und 
Aegilops ovata typica hervorgegangen sind. 

Insgesamt wurden 33 Pflanzen des Stammes 3 e aus verschiedenen 
Linien mit Erfolg zytologisch untersucht. Es ist an dieser Stelle natiir- 
lich unmöglich, das gesamte zutage geförderte Material mitzuteilen. 
Uns soll hier nur die bei diesen Formen eingehend mitstudierte Bildung 
polyvalenter Chromosomen interessieren. Selbst dann dürfte es zweck- 
mäßig sein, sich auf einzelne, besonders günstige Beispiele zu beschrän- 
ken, da sich bei anderen Pflanzen prinzipiell ähnliche Verhältnisse fan- 
den. Die übrigen hierher gehörigen Ergebnisse sind unten in Tabellen- 
form zusammengefaßt. 

Der morphologisch-systematische Typus der vorliegenden Pflanzen- 
gruppe wurde in den Hauptzügen in einer früheren Mitteilung beschrieben 
(17) und braucht hier nur dahin ergänzt zu werden, daß die geernteten 
Körner eine an Intensität etwas wechselnde blaugrüne ‚‚Roggenfarbe‘“ be- 
sitzen (Novum!). Trotzdem ist bei allen Linien und Vertretern des 
Stammes 3 e eine Zellschicht der Samenschale der Körner wie bei gewöhn- 
lichen braunkörnigen Weizensorten mit gelblichbraunem Farbstoff ver- 
sehen. Die ,,Blau‘‘farbung, die den Körnern ein bisher in der Weizen- 
familie unbekanntes Gepräge verleiht (KORNICKE-WERNER 24, PERCI- 
VAL 31), beruht auf Anthozyangehalt der Aleuronschicht. An anderer 
Stelle sollen Entstehung und Weiterentwicklung der interessanten Kreu- 
zung und ihrer Nachkommenschaft zusammen mit anderen zytologischen 
Befunden eingehender behandelt werden. 

a) Pflanze 3 e 11. 5. blau (F, aus dem Jahre 1929). Diese Pflanze, in 
deren Pollenmutterzellen die Bildung polyvalenter Chromosomen be- 
sonders schön zu beobachten war, ist, wie schon die Bezeichnung sagt, aus 
einem blauen Korn entstanden. Über das zytologische Verhalten der 
Mutterpflanze aus der fünften Generation ist leider nichts bekannt. Da- 
gegen bestehen äußerlich keine auffallenden Unterschiede zwischen Mutter 
und Tochter. Was die Fertilität der Linie 3e 11 in F,—F, anlangt, die 
wahrscheinlich mit an den jeweiligen Chromosomensatz gebunden ist, 
so gehen diese aus der folgenden Gegenüberstellung hervor (Tabelle 5). 

Von jenen 18 Körnern, die die F,- Pflanze hervorbrachte, ist die erste 
Gruppe im Herbst des Jahres 1928, die zweite Gruppe ein Jahr später 
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Tabelle 5. Eine Linie des Stammes SSpAeg 3e von F,—F;. 





























gegangen. 





| Bezeichnung _| Ahrensahl [Körnerernte | Bemerkungen 
Ernte 1928. 
F, 3e 11. 3 18 Die Körner dieser Pflanze 
kamen 1928 (Gruppe 1) und 
1929 (Gruppe 2) zum Anbau. 
Ernte 1929 
3e 11.1. + 
= 3e 11.2. + 
® 3e 11.3. blau 3 62 | : 
Gruppe 1 3e 11.4. blau 9 62 +  Zytologisch untersucht 
3e 11.5. blau 3 34 | 
Ernte 1930. 
3e 11.6. 2 31 
3e 11.7. 2 3 Eine Ähre völlig steril 
3e 11.8. + 
3e 11.9. 3 88 
3e 11. 10. 1 22 
3e 11.11. 2 42 
Gruppe 2 ;| 3e 11.12. 2 35 
3e 11.13. 1 11 
3e 11. 14. 2 12 
3e 11.15. 2 11 Eine Ähre völlig steril 
3e 11.16. 1 9 
3e 11.17. 1 13 
3e 11.18. 3 63 
F, 3e 11.3.blaul. 10 87 Ausgelegt wurden 62 Körner, 
2. 3 43 geerntet nur 8 Pflanzen. Die 
3. 8 165 Verluste sind also außer- 
4. 11 329 ordentlich hoch. Wegen der 
5. 3 51 Brüchigkeit der Ährenspin- 
6. 4 80 del ging auBerdem ein Teil 
% 11 262 der Körnerernte verloren. 
8. 11 144 


+ bedeutet: nicht aufgelaufen oder während der Vegetationsperiode zugrunde 


mit groBer Sorgfalt gebeizt, vorgekeimt, in ehemalige Munitionskästen 
ausgepflanzt und im Gewächshaus aufgezogen worden. 3e 11. 1. und 
3 e 11.8. sind frühzeitig zugrunde gegangen, die einzige von der Pflanze 
3e 11. 2. entwickelte Âhre wurde zur zytologischen Untersuchung ge- 
opfert. Die Ernteergebnisse sind in F,, bezogen auf die Ahrenzahl, ziem- 
lich einheitlich niedrig. Aus der siebenten Generation führe ich hier nur 
den Nachbau der Pflanze 3 e 11. 3. blau an, um zu zeigen, daß die Be- 
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körnung unter den Bedingungen des freien Feldes nur infolge besserer 
Bestockung eine größere ist. — Die stärkere Bestockung wurde übrigens 
vor allem durch lückigen Bestand begünstigt. Der Verlust an Nachkom- 
men ist aber außerordentlich hoch, viel höher als bei Aufzucht im Ge- 
wächshaus, wo nicht nur alle möglichen Schädigungen ferngehalten wer- 
den können, sondern wo man auch an sich schwächlichen Pflanzen durch 
bessere Pflege nachhelfen kann. Im Felde waren Sperlinge über die junge 
Saat geraten und haben ziemlichen Schaden angerichtet, bevor durch 
Überspannen mit Netzen auch hier Abhilfe geschafft war. Ich erwähne 
das besonders deshalb, um nicht die Meinung aufkommen zu lassen, als 
würde der hohe Pflanzenverlust lediglich nur durch in der Pflanze ver- 
ankerte Ursachen, die gewiß eine wichtige Rolle spielen, hervorgerufen. 

Wir können uns nun dem zytologischen Verhalten der Pflanze 3 e 
11. 5. blau zuwenden. Nach Zählungen in Pollenmutterzellen beträgt der 
Haploidsatz n = 21. Das geht z. B. klar aus Abb. 79a und b hervor, 
die zwei einander ergänzende Polplatten der heterotypischen Anaphase 
in zwei aufeinander folgenden Schnitten darstellt. Zur gleichen Chromo- 
somenzahl gelangt man nach Abb. 80, wenn man das Vorhandensein 
von zwei quadrivalenten Chromosomenverbänden berücksichtigt. 

Das Charakteristische der heterotypischen Metaphase sind ein 
(Abb. 81) oder zwei (Abb. 82) Ringe aus vier Chromosomen oder auch 
kettenförmige Quadrivalente, wie z. B. in Abb. 83. Seltener tritt der Fall 
ein, daß sich in den Äquatorialplatten trivalente + univalente, mehrere 
univalente oder überhaupt nur bivalente Chromosomen vorfinden. 

Die Tabellen 6 und 7 umfassen Beobachtungen aus einer Schnitt- 
serie und geben Aufschluß über das zahlenmäßige Vorkommen einzelner 
Kombinationen (Tab. 8), sowie über die Form der polyvalenten Chro- 
mosomen (Tab. 9), die nach den Abbildungen einzelner Chromosomen- 
verbände (Abb. 84 a—k) verschiedenen, im Prinzip schon bei Anthoxan- 
thum odoratum erörterten Formtypen zugezählt werden müssen. 


Tabelle 6. Gruppierungen in ausgezählten Kernplatten der heterotypischen 
Teilung und ihre Häufigkeit. 














a) Mit Polyvalentenbildung folgende b) Nur mit Bivalenten oder mit Univalenten 
Gruppierungen und Bivalenten 
| Häufigkeit | ] Häufigkeit 

El | 8 5. 21, 11 
Os | Appell | 15 6. 18,, +6, 1 
3. ly+18,+2, | 1 12 
4. l,+19,+1, 1 

25 





Am schwersten unterscheidbar sind Quadrivalente von der Gestalt 


zusammengefalteter Ringe (z. B. Abb. 84a) oder solche von der in 


Planta Bd. 12. 5la 
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Abb. 84. Abb. 83. 


Abb. 79—83: 3e 11.5. blau. Abb. 79a u.b. Anaphase 1. Zusammengehörige Polplatten in zwei 
Schnitten mit je 21 Chromosomen. C. — Abb. 80. Heterotypische Metaphase. Kernplatte mit 
2yv +17. C. — Abb. 81. Heterotypische Metaphase. Kernplatte von der Seite mit einem quadri- 
valenten Ring. C. — Abb. 82. Heterotypische Metaphase mit zwei quadrivalenten Ringen. C. — 
Abb. 83. Heterotypische Metaphase mit einer Kette aus vier Chromosomen, einem Bivalenten und 
einem Univalenten abseits der von den tibrigen Chromosomen. C. — Abb. 84a—k. a—h Pflanze 3e 
11.5., i, k Pflanze 3e 8.5. C. Verschiedene Formen von quadrivalenten Verbänden. 





Abb. 84 f dargestellten Form. Man übersieht sie leichter als die übrigen 
abgebildeten Formen, weil sie ringförmige bzw. end to end gebundene 
Bivalente kaum überragen. 
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Tabelle 7. Häufigkeit einzelner Formtypen quadrivalenter Chromosomenver- 

bände, obne Berücksichtigung der in Tabelle 8 angeführten Gruppierungen, nach 

Befunden an unverletzten oder zerschnittenen Kernplatten der ersten Metaphase 
in Seitenansicht. Die einzelnen Formen sind nach Abb. 84 a—k bezeichnet. 











Zıv li 

Form | Häufigkeit Form Häufigkeit 
8+0 7 3 a 14 
a+g | 2 b 1 
c+g 3 c 25 
e+e 1 A d 7 
g+g 1 e 1 
f 1 
g 12 
| h 1 








Bereits aus der Einstellung der polyvalenten Chromosomenverbände 
zur Äquatorialebene ist ohne weiteres der Teilungsmodus ersichtlich, der 
eingeschlagen werden soll. Es wandern sowohl im Verband benachbarte 
wie auch abwechselnde Chromosomen zum gleichen Pol. Sogar eine 
zahlenmäßig ungleiche Verteilung muß gelegentlich stattfinden können, 
derart, daß drei Chromosomen des quadrivalenten Komplexes zum 
gleichen Pol, das vierte zum entgegengesetzten Pol gelangen. Als Beispiel 
einer solchen Verteilungsweise, die ohne Zweifel etwas ganz Abnormes 
ist, möge das quadrivalente Chromosom der Abb. 84 b, vielleicht auch k, 
dienen. Non-disjunction dürfte auch dann zu erwarten sein, wenn sich 
statt der Verbände aus mehreren Chromosomen Univalente einstellen. 

Ganz besonders erleichtert wird die Beantwortung der Frage der 
Chromosomenverteilung, wenn die Spindelfaseransätze und die Spindel- 
fasern selbst erkennbar sind, was in meinen Präparaten gewöhnlich der 
Fall war. 

Aus der Verwandtschaft der Pflanze 3 e 11. 5. blau sind noch drei 
weitere, von der gleichen Mutterpflanze stammende Individuen zyto- 
logisch untersucht worden. Zwei davon, nämlich 3 e 11. 2. und 3 e 11. 3. 
blau, enthalten neben der Haploidzahl n = 21 noch ein überzähliges, 
sehr kleines univalentes Chromosom, das man vielleicht auch als Chro- 
mosomenstück ansehen darf, während bei Pflanze 3 e 11. 4. wahrschein- 
lich ebenfalls als Haploidzahl 21 anzunehmen ist, zu der ein in Diakinese- 
stadien öfters beobachteter Geminus aus zwei Chromosomenbruch- 
stücken hinzutritt. Einzelheiten anzuführen, soll der in Aussicht gestellten 
anderen Arbeit vorbehalten bleiben. 

b) Pflanze 3e 16. 2. blau. Als zweites Beispiel für die Bildung poly- 
valenter Chromosomen möge diese Pflanze dienen, die nicht nur zum 
Teil etwas von der Norm abweichende Chromosomenverbände besaß, 
sondern auch im gesamten zytologischen Verhalten mehr ‚‚Bastardnatur“ 

51* 
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Abb. 89. Abb. 90. 


Abb. 85—91. 3e 16.2. Abb. 85. Heterotypische Metaphase. Kernplatte mit 11,5, + Lys + Irır Oder ır 
+15;. C. — Abb. 86au. b. Heterotypische Metaphase von der Seite in zwei Schnitten. Insgesamt 
19; +1), oder „-+5;. — Abb. 87. Späte Anaphase 1. In Teilung begriffene Nachzügler am Äqua- 
tor und durch Längsspaltung Univalenter entstandene Chromosomen in der Nähe der Pole; unter 
letzteren zwei mit X bezeichnete, wahrscheinlich mit einem homöotypisch längsgespaltenen Chromo- 
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zeigt als die vorher besprochene (Abb. 89). Sie besitzt, nach Zählungen 
in der Metaphase und Anaphase der heterotypischen Teilung zu urteilen, 
wahrscheinlich 43 oder 44 Chromosomen diploid, von denen aber ein 
Paar sehr klein und sicher nicht einem ganzen Chromosom gleichwertig 
ist. Es scheinen sehr verschiedenartige Gruppierungen in der Metaphase 
vorzukommen. Auffallend ist insbesondere die stark wechselnde Anzahl 
Univalenter, die neben bi- und polyvalenten Geminis vorhanden sind. 
In der in der Abb. 85 wiedergegebenen ersten Metaphase z. B. zählt man 
deutlich 1,75 +12,r +151. Ein bivalentes Chromosom ist drei- 
gliedrig. Vielleicht liegt nur ‚„interstitielle‘‘ Chiasmabildung vor (Dar- 
LINGTON). Es muß hier bemerkt werden, daß derartige Gemini hinsicht- 
lich ihrer Wertigkeit nicht immer leicht zu deuten sind, da in den Fällen, 
in welchen Chromosomen oder Chromosomenteile seitlich einem Bivalen- 
ten angegliedert sind, ganz ähnliche Formen zustande kommen können. 
Man vergleiche in diesem Zusammenhang die Abb. 92 a—f. Eine andere, 
in zwei Schnitte zerlegte Metaphase in Seitenansicht von derselben 
Pflanze (Abb. 86a und b), allerdings aus einer anderen Anthere zeigt 
eine gang andere Bindungsweise der Chromosomen, nämlich 19, + 5. 
Hier ist ebenfalls ein abnorm gestalteter Geminus vorhanden. Es 
wäre durchaus möglich, daß jener trabantenartige kleine Chromatin- 
körper (mit x bezeichnet), der mit dem größeren Teilstück des Chromo- 
soms durch einen Chromatinfaden verbunden ist, ein als Univalentes 
fungierendes Bruchstück eines ganzen Chromosoms ist, das sich an seine 
homologen Partner angelagert hat. Man müßte dann sogar 44 als Summe 
der Univalenten und Diploidzahl anführen. Anaphasestadien bestä- 
tigen das Vorhandensein von einem recht kleinen Chromosom, wie die 
Abb. 87 und 88 zeigen. Es kommt jedoch auch vor, daß das kleine 
Chromosom in anderen Fällen nicht zu sichten ist. 

Bei der Pflanze 3e 16. 2. blau ist mir ganz besonders auch die 
Geminibildung aus verschieden großen Chromosomen aufgefallen, so- 
wohl was Bivalente wie auch was Trivalente anlangt. Ich bringe Bei- 
spiele in den Abb. 90 a—e. Es traten auch nur kettenförmige Quadri- 
valente von verschiedener Gestalt auf (Abb. h—k), während die sonst 
außerdem beobachtete geschlossene Ringform völlig fehlte. Abb. 90 e 
zeigt einen kettenförmigen sexivalenten Verband, der einzige bisher beim 
ganzen 3 e-Stamm sicher festgestellte. Wie Abb. 90 i zeigt, kommt es 


somenbruchstück identische kleine Chromatinkörper. — Abb. 88. Anaphase 1. Sechs univalente, 
in Längsspaltung begriffene Nachzügler am Äquator. Darunter das mit + bezeichnete kleine 
Chromosom, identisch mit dem der vorhergehenden Abb. und vielleicht auch dem Anhängsel an dem 
mit + bezeichneten Bivalenten der Abb. 86. — Abb.89. Anaphase 1 mit drei Chromosomengruppen, 
je einer an den Polen und einer aus 12 Univalenten bestehenden am Äquator. — Abb. 90a—e. Biva- 
lente und trivalente Chromosomen, deren Partner morphologisch verschieden sind. f—1 Verschie- 
den geformte polyvalente Verbände. Diese sind alle so gezeichnet, daß die durch das Kreuz an- 
gegebene Lage von Äquator und Polen für alle stimmt. f, g Zwei Typen Trivalenter. h—k Quadri- 
valente Ketten mit meist terminaler Verbindung der Einzelchromosomen, ausgenommen h und i 
mit subterminalem Chiasma. 1 Eine sexivalente Kette. 
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auch gelegentlich vor, daß statt terminaler Chiasmata (hier in Chromo- 
somenverbänden die gewöhnliche Verbindung) subterminale vorkommen. 

Sehr bezeichnend sind mehreren ersten Anaphasen entnommene 
Bilder sich trennender Gemini (Abb. 91), bei welchen ein Chromatiden- 
paar keine „saubere“ Teilung durchführt, sondern Chromatinkörper 
zurückläßt, die allerdings noch mit der Hauptmasse der Chromosomen- 
partner durch feine Fäden in Verbindung stehen. Es kann sich hier nur 
entweder um den von DARLINGTON (10) mehrfach beobachteten Fall 
unvollständiger Chiasmabildung unter Einbeziehung eines Chromatiden- 
paares und Freibleiben des anderen handeln oder um Einschaltung über- 
zähliger Chromatinteile. 

Daß sich bei dieser Pflanze wie auch bei anderen Vertretern der- 
selben Linie Pollenfachdegeneration einstellen kann, die darin besteht, 
daß in ein oder zwei von den vier Fächern einer Anthere fertige ein- 
kernige Pollenkörner, in einem dritten Pollenmutterzellen in verschie- 


111 = 
Eu 4} oth) 








Abb. 91. Abb. 92. 
Abb. 91. Asymmetrische Ch t g in der 1. Anaphase durch Zwischenschaltung von 
ct bruchstücken ? — Abb. 92. Verschiedene Beispiele wahrscheinlich trivalenter Chromo- 


somen. a und b von Pflanze 8e 5.3. c-f von Pflanze 3e 8. 5. 


denen zum Teil anormalen Prophasezuständen und im vierten Fach eben 
zerfallene Tetraden liegen, möge hier nur angedeutet werden. 

Es ist klar, daß nach dem, was über die erste Metaphase gesagt wurde, 
auch die erste Anaphase durch zahlreiche Unregelmäßigkeiten, insbe- 
sondere das Auftreten einer wechselnden Zahl sich homöotypisch teilen- 
der univalenter Nachzügler, gekennzeichnet ist (Abb. 87—89), durch die 
die Bastardnatur dieser Pflanze und die geringe Ausgeglichenheit ihres 
Chromosomensatzes erst recht deutlich wird. Die Zahl der Nachzügler 
schwankte in 44 daraufhin geprüften Anaphasen zwischen 1 und 12 in der 
in der Tabelle 8 angegebenen Verteilung. Nach der in Abb. 85 wiederge- 
Tabelle 8. Einteilung von 44 in erster Anaphase befindlichen Pollenmutterzellen 

nach der Zahl der beobachteten Nachzüglerchromosomen. 
Nachzüglerzahl 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 ll 12 


Zellzahl PES 9 F431 3 1 8 


gebenen ersten Metaphase mit 15, wäre sogar noch eine größere Zahl 
Nachzügler möglich, sie wurde aber nicht beobachtet. Eine gewisse Ge- 
setzmäßigkeit in der Chromosomenverteilung ist, wie die Abb. 87—89 
zeigen, trotzdem vorhanden. Auch Univalente liegen in der Regel mit in 
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der Äquatorialebene, ihre Wanderung zu den Tochterpolen wird aller- 
dings verzögert. 

Wie schon angedeutet, ist das Vorkommen polyvalenter Chromo- 
somenverbände nicht nur auf die besprochenen Beispiele beschränkt. In 
der folgenden Übersicht sind vorläufige Angaben für die übrigen Linien 
und Einzelpflanzen des Stammes 3 e angeführt. 


Tabelle 9. Über das Vorkommen polyvalenter Chromosomen während der hetero- 

typischen Metaphase bei Pflanzen des Stammes SSpAeg 3e. Die somatische 

Chromosomenzahl ist aus der Summe der univalenten Chromosomen in der 
ersten Anaphase der Pollenmutterzellen erschlossen worden. 











Bezeichnung | on iv), ct dd 
3e 2. 2. 42 | +? _ fs " + 
3e 3. 1. 41 _ - es = 
3e 4.1. 41? | nicht genug Material 
| | | vorhanden 
3e 4.3. 40 == a ME. à + 
3e 5. 3. blau 42 _ a | + + 
3e 8. 4. 42 _ on + 
3e 8. 5. 42 = - + + 
3e 11. 2. blau 42 + Fragment - - | + 
3e 11. 3. blau 42 + Fragment _ _ + whe 
3e 11. 4. blau | 42+2 Fragmente? ~ - | + à 
3e 11. 5. blau 42 +? +?! + + 
3e 12. 3. blau 42 ~ _ + re 
3e 12. 5. blau 41 oder 42 2 NN" u 
3e 12. 6. 42 _ a "+ + a 
3e 12.7. 42 _ _ + + 
3e 12. 8. 42 _ er ie” os 
3e 12. 10. 42 + Fragment? - - | - 5 
3e 15. 4. 42 _ A A 4 
3e 15. 7. 4242 Fragmente | - | — | - + 
3e 15. 10. 41(?) se + | + + 
3e 16.2. blau | 42+1od.2Fragm.| + + | + + 
3e 16. 3. | 42 _ _ + + 
3e 16. 4 | 42+2 Fragmente + + + + 
3e 16. 7. 42 2 + | Nur Eisenkanain- 
3e 16. 9. | 36 _ ?| präparate beobachtet 
3e 16. 10. | 42 _ - + + 
3e 16. 12. | 42 + 1 Fragment - - + + 
3e 18. 4. | 41 - - + +? 





Daraus sieht man, daß quadrivalente und trivalente Chromosomen 
bei fast jeder Pflanze vorkommen, mit der Ergänzung, daß es sich in der 
Regel um einen Komplex, selten um zwei oder mehr solche Verbände in 
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einer Pollenmutterzelle handelt. Die Formtypen polyvalenter Chromo- 
somen sind von den oben beschriebenen und abgebildeten grundsätzlich 
nicht zu unterscheiden. 

Die Summen der univalenten Chromosomen in der ersten Anaphase, 
die ohne weiteres der diploiden Chromosomenzahl gleichzusetzen sind, 
bewegen sich zwischen 36 und vielleicht 44 (wenn die Chromosomen- 
fragmente bei Pflanze 3 e 11. 4. usw. als vollwertig mitgezählt werden), 
wobei ein starkes Vorwiegen jener Formen zu bemerken ist, die eine 
Chromosomenzahl haben, welche derjenigen von Triticum vulgare bzw. 
Triticum spelta gleich ist. 

Überblick. 

Das Vorkommen polyvalenter Chromosomenverbände bei Gramineen 
erfordert näheres Eingehen auf allgemeine Gesichtspunkte und Ver- 
gleiche mit ähnlichen Befunden bei anderen Pffanzen. 

Das Problem der Chromosomenkomplexbildung von dem Gesichts- 
punkt der Bindungsmöglichkeiten zwischen an sich homologen und 
„homolog gewordenen“, an sich aber nicht homologen Chromosomen ist 
neuerdings insbesondere durch die Studien von NewTon und DARLINGTON 
an Tulipa (29), Hyacinthus (30), Tradescantia usw. (10) fruchtbringend 
gefördert worden. Diese Arbeiten verdienen hier volle Berücksichtigung. 

DARLINGTON (10) vertritt den Standpunkt: „that the pairing of ehro- 
matin material at meiosis is the sole criterion of its homology, so that in 
fact all elements pairing at meiosis, are regarded as homologous in so far 
as they pair, and, conversely, all bodies, that are homologous-are regarded 
as capable of pairing, in so far as they are homologous, . . .“‘ S.271. Wenn 
man sich dieser Auffassung anschließt, wie soll man dann über die 
bei Anthoxanthum odoratum vorgefundene Sachlage denken? 

Es kann vermutet werden, daß die Haploidzahl, n = 10, die an 
meinem Material ermittelt wurde, gleichzeitig auch als Chromosomen- 
basis zu gelten hat, vorausgesetzt, daß sich Marcuats (26) Angaben nicht 
bewahrheiten. Aus neueren Untersuchungen von CHURCH (8) geht her- 
vor, daß die Grundzahl 10 in der zur gleichen Unterfamilie gehörigen 
Tribus der Andropogoneae verbreitet ist. Die gleiche Basis ist auch für 
die Maydeae und Paniceae gültig z. B. in den Übersichten bei Tısc#- 
LER (38) oder bei GAISER (12), scheint allerdings bei den Phalarideae, zu 
denen Anthoxanthum odoratum gehört, von anderen Grundzahlen be- 
gleitet zu sein. — Phalaris canariensis z. B. besitzt n = 6 Chromosomen 
(7, 16). — Im Falle einer Bestätigung der Annahme, daß Anthoxanthum 
odoratum eine diploide Art im eigentlichen Sinn ist, müßte es sich dann in 
Anbetracht der Chromosomen als Ganzheiten um eine Bindung an sich 
nicht homologer Chromosomen in einem gegenüber Briza media (mit 
einem quadrivalenten Chromosomenverband) gesteigerten Ausmaß 
handeln. Selbst dann, wenn man die Haploidzahl, n = 10, als abgeleitet 





polyvalenter Chromosomenverbände bei einigen Gramineen. 767 


ansehen möchte, etwa auf Grund der Annahme, daß im Chromosomen- 
satz von Anthoxanthum odoratum Homologieverhältnisse mitspielen, 
welche mit einer autopolyploiden Entstehungsweise dieser Art (etwa 
durch Verdoppelung der basischen Chromosomenzahl einer hypotheti- 
schen Art mit fünf Chromosomen haploid) zusammenhängen, ließe sich 
immer erst nur das Vorkommen von quadrivalenten Chromosomen 
(Tetraploidie!), nicht aber das Auftreten größerer Verbände erklären. 
Ergänzend dazu müßte immer noch „segmental interchange‘ zwischen 
nicht homologen Chromosomen stattgefunden haben, durch den zu den 
auf Polyploidie beruhenden Anziehungskräften zwischen den Chromo- 
somenenden zusätzliche Bindungsmöglichkeiten geschaffen worden sind. 
Das Vorkommen von quinquevalenten Chromosomenverbänden in der in 
den Abb. 14 und 15 festgehaltenen Gestalt, oder der eigenartige Tri- 
valenttypus der Abb. 37 wäre wohl allein mit Segmentaustausch nicht 
erklärbar. Hier würde gleichzeitigangenommene Polyploidie weiterhelfen. 

Anthoxanthum odoratum gehört auf jeden Fall zu den von DARLING- 
TON (10) so getauften „strukturellen‘‘ Hybriden. 

Sehr auffallend sind be; Anthoxanthum die breite Variationsmöglich- 
keit der Zahl der sich zu Verbänden zusammenschließenden Einzelchro- 
mosomen und die im Hinblick auf die Chromosomengruppierungen wäh- 
rend der Diakinese oder der ersten meiotischen Teilung der Pollen- 
mutterzellen bestehende sehr verschiedenartige Kombinationsweise aus 
Univalenten, Bivalenten und Polyvalenten. Daß es sich, wie bei Rhoeo 
discolor (10), um postdiakinetische Zerfallserscheinungen eines aus allen 
Chromosomen des Haploidsatzes gebildeten Ringes in kleinere Teilver- 
bände handelt, kommt nach den Befunden in der Diakinese nicht in 
Frage. Außerdem kommen ja bei Anthoxanthum neben Chromosomen- 
ketten, die allenfalls Bruchstücken eines großen Ringes ähnlich wären, 
auch öfters geschlossene Ringe vor, was bei Rhoeo nicht der Fall zu sein 
scheint. In Bezug auf die Polyvalentbildung zeigt Anthoxanthum odo- 
ratum Verwandtschaft zu den Tradescantien (10) oder auch zu Rumex 
acetosella (KıHARA 23), wenn auch der Grad der strukturellen Ände- 
rungen bei unserer Pflanze ein anderer ist als bei den zum Vergleich 
herangezogenen. Vor allem fehlen hier im Hinblick auf Tradescantien, 
wenigstens vorläufig, die Erscheinungen der Chromosomenfragmen- 
tation, der Reduplikation und Inversion von Chromosomensegmenten. 
Es sind allerdings Anaphasen der heterotypischen Teilung beschrieben 
worden, nach welchen vielleicht in Zusammenhang mit Vorgängen bei der 
Zellwandbildung eine Amputation von Chromosomen auf rein mechani- 
sche Weise nicht ausgeschlossen ist. Andererseits wurde KIHARA durch 
das Vorhandensein spezifischer Größenunterschiede bei den Rumex- 
Chromosomen instand gesetzt, eine weitere Analyse der dort beobach- 
teten Komplexe zu betreiben. 
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Weitere hierher gehörige Beispiele aus dem Pflanzenreich brauche ich 
nicht noch anzuführen; denn man findet eine Zusammenstellung samt 
der entsprechenden Literatur in der mehrfach genannten Arbeit Dar- 
LINGTONS (10). 

Eine Reihe von Unregelmäßigkeiten während der Diakinese und der 
ersten Reifeteilung der Pollenmutterzellen wurde an mehreren Stellen 
des Hauptteils der Arbeit erwähnt. Sie beruhen auf non-conjunction, 
non-disjunction und nicht zuletzt auch auf der Art der Polyvalent- 
bildung. Nichttrennung führt sogar zu ungleichmäßiger Chromosomen- 
verteilung, die sich in verschiedenen Chromosomenzahlen der Dyaden- 
zellen äußert. Es wurden statt zehn Chromosomen neun und elf beob- 
achtet. Diese Erscheinung hat mich auch zusammen mit der Annahme 
der Möglichkeit einer versteckten Polyploidie veranlaßt, MarcHaLs (26) 
Angabe der Chromosomenzahl vorsichtig zu behandeln. Es ist zunächst 
Untersuchung eines umfangreicheren Materials besonders auch bezüglich 
der Herkunft und einzelner Varietäten nicht nur im Hinblick auf die 
Chromosomenzahl 8, sondern auch auf die übrigen zytologischen Verhält- 
nisse notwendig, bevor man endgültige Schlüsse ziehen kann. 

Relativ einfach lassen sich die bei Avena elatior vorgefundenen Ver- 
hältnisse erklären. Diese Art ist allem Anschein nach tetraploid, und 
zwar offensichtlich autotetraploid ; denn es schließen sich nie mehr als vier 
Chromosomen zu Verbänden zusammen, und der Idealfall, der auf Auto- 
polyploidie am sichersten hinweist, nämlich das Vorkommen von sieben 
quadrivalenten Ringen, wurde tatsächlich beobachtet. In der Regel je- 
doch kommen neben Ringen und Ketten aus vier Chromosomen wech- 
selnde Zahlen bivalenter Gemini vor. Meine Annahme wird dadurch 
unterstützt, daß alle bisher bekannten Chromosomenzahlen bei den 
Aveneae (7, 21) auf die Grundzahl 7 zurückzuführen sind. Auf andere 
Beispiele aus dem Pflanzenreich, die zum Teil neben anderen Erschei- 
nungen auf Polyploidie beruhende Komplexbildungen aufweisen, brauche 
ich nicht hinzuweisen, da dies schon in der früheren Arbeit geschehen ist 
(16). Inzwischen haben sich jedoch neue Beispiele hinzugesellt, nämlich 
bei Pyrus (11), Arten der Gattung Dahlia (25) und Prunus (27). 

Die Ursachen der Variabilität hinsichtlich des Verhältnisses zwischen 
Bi- und Quadrivalenten bei Avena elatior sind unbekannt. 

Vermutlich ebenso wie bei Avena auf Polyploidie beruhende ,,sekun- 
dire“ Chromosomenbindung liegt bei Pflanzen von Bromus erectus var. 
eu-erectus vor. Bei offensichtlich polyploiden Arten wird es übrigens 
schwer zu entscheiden sein, ob auch strukturelle Chromosomenände- 
rungen, insbesondere Segmentaustausch zwischen nicht homologen 
Chromosomen, stattgefunden haben, wenn nicht gerade die Zahl der am 
Verband beteiligten Einzelchromosomen das theoretisch zulässige 
durch den Grad der Polyploidie bestimmie Höchstmaß überschreitet; 
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denn die Form der polyvalenten Chromosomen kann in beiden Fällen 
gleich sein. 

Was die in zusammengedrängter Form wiedergegebenen Unter- 
suchungsergebnisse an den aus einer Speltoid- Aegilops-Kreuzung hervor- 
gegangenen Pflanzen des 3 e-Stammes anlangt, so sind in der Literatur 
meines Wissens zytologische Angaben, die F,-Nachkommen einer solchen 
oder einer ähnlichen Kreuzung betreffen, überhaupt nicht vorhanden. 
Dagegen wissen wir von verschiedenen Seiten recht gut über F,-Bastarde 
und ihre zytologischen Verhältnisse Bescheid (PeRcIvaL 32, Kacawa 18, 
v. TSCHERMAK u. BLEIER 39, BLEIER4, 5). Da über die zytologischen Ver- 
hätnisse der Pflanzen vorhergehender Generationen unserer Kreuzung 
nichts bekannt ist, müssen wir uns in der Hauptsache auf fremde An- 
gaben und auf eigene Untersuchungsbefunde stützen. Es dürfte gut sein, 
vorläufig ein recht vorsichtiges Urteil abzugeben. 

Schon früher ist mehrmals beobachtet worden, daß Nachkommen aus 
Weizen- Aegilops-Kreuzungen dem Elter mit der höheren Chromosomen- 
zahl immer ähnlicher werden, hier also Triticum vulgare-Speltoidform, 
vorausgesetzt, daß Gelegenheit zu Rückkreuzungen mit dem Weizenelter 
gegeben ist (BALLY 3, TSCHERMAK u. BLEIER 39). Letzteres dürfte bei 
uns wenigstens teilweise der Fall gewesen sein, wenn auch Selbstbe 
stäubung und Rückkreuzungen mit anderen Weizenvarietäten, vielleicht 
sogar mit Roggen. möglich gewesen sind. 

Von einem völligen Rückschlag kann aber keine Rede sein. Aus den 
Angaben über Kornfarbe (siehe oben) und aus denen über die Spindel- 
brüchigkeit in einer früheren Arbeit über denselben Gegenstand (17) ist 
ersichtlich, daß sich sogar völlig neue Eigenschaften eingefunden haben. 
die sich in dieser Form von Generation zu Generation zu erhalten ver- 
mögen. Selbst im Falle einer mit Roggen stattgehabten Bastardierung 
wäre die Übertragbarkeit von Roggeneigenschaften auf sonst weizen- 
ähnliche Formen von großer Wichtigkeit. Für die Weizenfamilie ist 
jedenfalls die blaugrüne Kornfarbe etwas ganz Neues. 

Wir wollen uns ohne große Spekulationen allein mit der hier wich- 
tigen Tatsache beschäftigen, daß bei Pflanzen des 3 e-Stammes poly- 
valente Chromosomenverbände gefunden wurden. 

Es ist durch die Arbeiten von WINGE (40) und Huskıns (13, 14) be- 
kannt geworden, daß bei Speltoiden und anderen mutantenähnlichen 
Aberranten des Weizens tri- und quadrivalente Chromosomen vor- 
kommen. Über die hier zur Ausgangskreuzung verwendete Mutter ist in 
zytologischer Beziehung nichts bekannt, aber nachträgliche Unter- 
suchungen an gleichgearteten homozygoten Speltoidpflanzen haben er- 
geben, daß während der Metaphase der Reduktionsteilung in der Regel 
21 bivalente Chromosomen vorhanden sind, gelegentlich aber auch non- 
conjunction eines Paares vorkommt. Es besteht kein Grund, anzuneh- 
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men, daß bei heterozygoten Speltoidpflanzen Polyvalentbildung vor- 
kommt, wenn sie bei Homozygoten nicht gesehen worden ist. 

Eine direkte Abhängigkeit der Polyvalentbildung von der Speltoid- 
natur der Mutterpflanze ist also nicht nachweisbar. Gegen diese Mög- 
lichkeit spricht auch die Tatsache, daß zuweilen bei F,- Pflanzen mehrere 
polyvalente Komplexe in einer Pollenmutterzelle angetroffen werden. 

In den Geschlechtszellen von Triticum vulgare als hexaploide Form 
oder Aegilops ovata als tetraploide Form ist die Affinität zwischen je 
zwei Chromosomen wohl infolge mangelnder oder schwacher innerer 
Verwandtschaft der den Chromosomensatz ausmachenden Gruppen von 
je sieben Chromosomen so stark, daß in der Regel nur bivalente Ge- 
mini zur Zeit der Reduktionsteilung zu finden sind (vgl. z. B. Saka- 
MURA 35, KıHara 20, Kacawa 18, Miczynsky 28, SCHIEMANN 36). Dem 
Anschein nach bestehen also innerhalb des Haploidsatzes keine sekun- 
dären Homologiebeziehungen, so daß größere Chromosomenverbände 
noch nicht beobachtet worden sind. Auch dann, wenn z.B. wie bei den 
Speltoiden oder Fatuoiden (WınGe 40, Huskıns 13, 14) infolge besonderer 
Homélogieverhältnisse, deren Natur wir hier nicht zu verfolgen brau- 
chen, Gelegenheit zur Bindung von mehr als zwei Chromosomen ge- 
geben zu sein scheint, werden auch gern statt der polyvalenten Ver- 
bände bivalente Gemini gebildet. 

Dagegen ist in den Geschlechtszellen von F,-Gattungs- und -Art- 
bastarden wohl infolge der für die Chromosomen in artfremdem Plasma 
geschaffenen außergewöhnlichen Bedingungen eine Art Paarung ‚um 
jeden Preis“ beobachtet worden, bei welcher sowohl autosyndetische wie 
auch allosyndetische Homologiebeziehungen in Kraft treten können. Ich 
brauche nicht nur eigene, mehr kasuistische Belege anzuführen, z. B. das 
Vorkommen einer trivalenten Kette in Pollenmutterzellen einer F;- 
Pflanze der Kreuzung Triticum durum x Aegilops ovata und jenen aus fünf 
Chromosomen bestehenden Ring in einer Pollenmutterzelle einer Kreu- 
zung zwischen Triticum vulgare und Triticum durum, sondern kann mich 
auch auf KıHara und Nisuryama (19) sowie Kacawa (18) berufen, 
welche bei Art- und Gattungskreuzungen polyvalente Chromosomen ge- 
funden haben, die sich entweder auf autopolyploide Beziehungen in den 
haploiden Chromosomensätzen oder auch auf allosyndetische Bindung 
zurückführen lassen könnten. 

In Percıvaus Arbeit (32) deutet beispielsweise die auf die Kreuzung 
Aegilops ovata x Triticum monococcum bezügliche Abb. 6, zu der vermut- 
lich auch die frei gezeichneten Gemini gehören sollen, auf das Vorkom- 
men von Trivalentbildung hin. Man beachte dort das dreiteilige Chromo- 
som. Der genannte Forscher geht auf diese Frage jedoch nicht ein. 

Diese wenigen Beobachtungen beweisen schon, daß sekundäre Homo- 
logiebeziehungen innerhalb der im Bastard zusammengetretenen Chro- 
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mosomensätze vorhanden sind, die sich bei den zur Kreuzung verwende- 
ten Arten selbst nicht bemerkbar machen, môgen sie nun von vornherein 
auf Grund mehr als zweimaligen Vorhandenseins von ganzen Chromo- 
somen oder Chromosomensegmenten enthalten oder erst durch struk- 
turelle Änderung mancher Chromosomen im Bastard entstanden sein. 

Die besonders durch DARLINGTONS (9, 10) Untersuchungen gewon- 
nene Erkenntnis, daß Homologiebeziehungen so, wie sie sich in Affinität 
zu anderen Chromosomen oder Chromosomenteilen geltend machen, von 
Chromosomensegmenten ausgehen, dürfte gerade auch in der Zytologie 
interspezifischer und intergenerischer Kreuzungen eine wichtige Rolle 
spielen; denn es treten dabei Chromosomensätze zueinander in Wechsel- 
beziehung, die sowohl gleichgeartet-homologe Elemente, als auch be- 
sonders viele nicht homologe, an Chromosomen gebundene Besonder- 
heiten aufweisen. Das heißt, es ist nicht erforderlich, daß die gekreuzten 
Arten ganze Chromosomengruppen gemeinsam haben, sondern nur be- 
stimmte Gengruppen, die in bestimmten Chromosomenteilen ihre stoff- 
liche Grundlage haben. Auf der Homologie dieser Teile fußt dann die 
Möglichkeit der Chromosomenbindung. 

So ist es z. B. wahrscheinlich, daß manche Chromosomen der beiden 
art- oder gattungsspezifischen Chromosomensätze im Bastard, die nach 
mikroskopischen Befunden konjugieren, nur teilweise einander homolog 
sind. Das von Kacawa (18) bei F,-Pflanzen von Aegilops-Weizen- 
kreuzungen mitgeteilte Vorkommen von bivalenten Chromosomen aus 
ungleichen Partnern ist nur ein sofort sichtbares Beispiel für die Kon- 
jugation von nicht völlig homologen Chromosomen. Es ist auch bei Ge- 
minis bivalenter Art aus anscheinend gleichgestalteten Chromosomen 
nicht gesagt, ob die bestehende Bindung auf Affinität und Homologie 
der ganzen Chromosomen oder auf derjenigen bestimmter Segmente be- 
ruht. Die vorwiegend beobachtete end to end-Gestalt der Gemini, die mir 
aus Untersuchungen von F,-Bastarden zwischen verschiedenen Weizen- 
arten und -varietäten und Aegilops ovata selbst bekannt ist, deutet 
eigentlich mehr darauf hin, daß sich die Homologie nicht auf die ganze 
Chromosomenstrecke ausdehnt. Diese Vermutung bedarf allerdings 
zur besseren Stützung weiterer Untersuchungen, besonders in den Pro- 
phasezuständen der Geschlechtszellen. 

Geminibildung aus verschieden langen Chromosomen ist auch bei den 
F,-Pflanzen der oben beschriebenen Kreuzungsnachkommen beobachtet 
worden und dürfte keine andere Erklärung verlangen als die eben über 
die Bindungsmöglichkeiten von Chromosomen in F, nach Gattungs- 
kreuzung auseinandergesetzte. 

Bezüglich der Bildung polyvalenter Chromosomen wäre zu erwägen, 
ob nicht ,,segmental interchange“ bei der Entstehung neuer Homologie- 
beziehungen in Betracht kommen könnte. Dieser Vorgang würde sich 
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nur auf einige Paare des Chromosomensatzes der untersuchten Pflanzen 
des 3 e-Stammes erstreckt haben. Konjugationen partiell homologer 
Chromosomen und ausgesprochene Fehlkonjugationen, die letzten Endes 
für das Zustandekommen eines Segmentaustausches verantwortlich zu 
machen sind, scheinen mir nach Art- und Gattungskreuzungen leichter 
möglich zu sein als sonst irgendwo. 


Zusammenfassung. 

. 1. Anthoxanthum odoratum var. typicum Beck. Bei der Untersuchung 
der Meiosis der Pollenmutterzellen unter besonderer Berücksichtigung 
von Diakinese und heterotypischer Metaphase konnte das Vorkommen 
einer ansehnlichen Zahl ganz verschiedenartiger Chromosomengruppie- 
rungen festgestellt werden. Es wurden neben Univalenten und Bivalenten 
polyvalente Chromosomenverbände aus mehr als zwei Chromosomen, mit 
einer Beteiligung bis zu zwölf Einzelchromosomen, von verschiedenem 
morphologischen Aussehen gefunden, deren Verhalten besonders in der 
ersten Reifeteilung der Pollenmutterzellen verfolgt wurde. Während der 
ersten Anaphase gewinnen die am Aufbau der Chromosomenverbände 
beteiligten Einzelchromosomen ihre Selbständigkeit, und es läßt sich mit 
Sicherheit n = 10 als Haploidzahl ermitteln, ein Befund, der im Gegen- 
satz zu MARCHALS Angaben steht. 

Zur Erklärung des Chromosomenverhaltens bei Anthoxanthum odo- 
ratum wird die Hypothese des ,,segmental interchange zwischen nicht 
homologen Chromosomen möglicherweise unter Begleitung von Poly- 
ploidie herangezogen, womit verbunden ist, daß sich eine zweite Grami- 
neenart zu den „strukturellen Hybriden“ DARLINGTONS gesellt. 

2. Die bei Avena elatior L. beobachtete, zahlenmäßig variierende 
Bildung quadrivalenter Verbände (Variation infolge Vorkommens von 
Bivalenten an Stelle von Quadrivalenten) wird der bei dieser Art mut- 
maßlich bestehenden Autotetraploidie zugeschrieben. Die Haploidzahl 
beträgt n = 14. 

3. Eine Untersuchung von Material aus fünf Horsten von Bromus 
erectus var. eu-erectus zum Zwecke der Chromosomenzählung bestätigte 
nicht nur die Haploidzahl n = 28, die von mir schon an anderer Stelle 
angegeben wurde, sondern ließ auch das Vorkommen polyvalenter Chro- 
mosomen erkennen, deren Entstehung vermutlich ebenfalls auf Grund 
polyploider Homologiebeziehungen innerhalb des Chromosomensatzes 
dieser Art zu deuten ist. 

4. Aus den zytologischen Untersuchungsergebnissen von rund 
30 F,-Nachkommen einer früheren Kreuzung zwischen einer Speltoid- 
form aus Triticum vulgare und Aegilops ovata wurden Beispiele heraus- 
gegriffen, um die hier verbreitete Polyvalentbildung vor Augen zu 
führen. 
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5. Die vorliegende Arbeit bringt außerdem eine Reihe von Beob- 
achtungen und Bemerkungen über Unregelmäßigkeiten der meiotischen 
Teilungen der Pollenmutterzellen von Anthoxanthum odoratum, besonders 
non-conjunction, non-disjunction, Nachzüglerchromosomen mit teil- 
weise ungewöhnlichem Längsteilungsmodus, und weist schließlich auch 
auf einzelne Fälle des Vorkommens polyvalenter Chromosomenver- 
bande bei F,-Pflanzen von Getreideart- und -gattungskreuzungen hin. 
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DIE URSACHE DER GESETZMÄSSIGEN ZAHL, LAGE, 
FORM UND GRÖSSE PFLANZLICHER NUKLEOLEN. 


Von 
E. Hertz 
(Hamburg). 
Mit 26 Textabbildungen und Tafel VIII u. IX. 
(Eingegangen am 13. Oktober 1930.) 


I. Einleitung. 

„Die physiologische Bedeutung des Nukleolus ist noch völlig unbe- 
kannt, auch entbehren die bisher in Betreff derselben aufgestellten 
Hypothesen der genügenden Begriindung.“ So schreibt ZACHARIAS im 
Jahre 1885, und nicht weniger als 27 Jahre später liest man bei LUNDE- 
GARDE (1912): „Überhaupt fehlt es nicht an Ansichten über die Be- 
deutung der Nukleolen, während die wirklich ermittelten Tatsachen 
ziemlich spärlich und... auch zumeist recht unsicher sind.“ Nach 
weiteren 13 Jahren ist kein Fortschritt zu verzeichnen: ‚The physio- 
logical meaning of the nucleoli still remains one of the most obscure 
questions of the cytology‘‘ (Wırson 1925). An Bemühungen hat es 
nicht gemangelt. Das ist verständlich, fehlt doch keinem tierischen 
und keinem pflanzlichen Zellkern (von ganz vereinzelten Ausnahmen 
abgesehen) dieser merkwürdige Körper. Doch bis heute sind wir über 
„Ansichten“ nicht hinausgekommen. 

Auch in der vorliegenden Arbeit wird man keine Lösung finden, im 
Gegenteil: Ich habe mich bemüht, die Frage nach der Bedeutung des 
Nukleolus überhaupt nicht aufzuwerfen. Denn es scheint, daß wir hier- 
über gerade deshalb so wenig wissen, weil wir zuviel danach fragen. 
In wie vielen Arbeiten über den Kernkörper wird die Richtigkeit des 
rein Phänomenologischen getrübt dadurch, daß die Frage nach der Be- 
deutung aufgeworfen wird. Und wieviel rein phänomenologisch noch 
unbekannt war, soll die vorliegende Untersuchung zeigen. 

Sie geht aus von kausaler Fragestellung. Nur mit Tatsachen wird die 
Antwort gegeben. Von diesen Tatsachen aus wird man vielleicht einmal 
etwas über die Bedeutung der Nukleolen ermitteln können. 

Planta Bd. 12. 5lb 
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E. Heitz: Die Ursache der gesetzmäßigen Zahl, 


II. Aufstellung einer Hypothese über die Ursache der entsprechenden 
Lage und Zahl der Nukleolen in telophasischen Schwesterkernen. 
A. Die Ausgangsbeobachtung. 

Im Verlauf meiner Untersuchungen über Heterochromatin (Hertz 
1928 u. 1929) konnte ich immer und immer wieder feststellen, daß nicht 
nur die Lage der in der Telophase nicht zurückgebildeten Chromosomen- 
stücke eine in beiden Schwesterkernen gleichsinnige ist, sondern daß auch 
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Abb. 1. Hordeum vulgare (a—e). a—c 3 untereinander liegende Schwesterkernpaare. Lage und 
Zahl der Nukleolen in allen drei Paaren verschieden, aber gleich in je zwei Schwesterkernen: 


d frühe, e noch etwas frühere telophasische Schwesterkerne. Allium Cepa (f, g): frühe Telo- 
phaseupaare mit sehr stark verschiedener, aber in je zwei Hälften gleicher Nukleolenlage. 


die Nukleolen entsprechend liegen. Besonders klar trat das in Präparaten 
zutage, die für die ausführliche, 1929 angekündigte Untersuchung über 
die als Heterochromatin angesprochenen Chromozentren der Phanero- 
gamen hergestellt wurden (Abb. 1). In a sind drei hintereinander liegende 
Schwesterkernpaare von Hordeum vulgare abgebildet. Immer je zwei 
Kerne gleichen sich in Bezug auf die Zahl, Lage und Größe der Nukle- 
olen. Besonders auffallend wird diese Gesetzmäßigkeit in sehr breiten 
Zellkernen. Das sei an zwei Allium-Schwesterkernpaaren veranschau- 
licht. Finden sich in dem einen Kern weit voneinander entfernt zwei 
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Nukleolen, so ist dasselbe in dem dazugehörigen der Fall (g). Liegen sie 
dagegen ganz auf der einen Seite, und bleiben die übrigen Teile von Nu- 
kleolen frei, so trifft genau das Gleiche für den Schwesterkern zu (f). 
Eine absolute Gesetzmäßigkeit in der Zahl, in der die Nukleolen über- 
haupt auftreten, scheint, zunächst wenigstens, nicht vorhanden zu sein; 
denn bei Hordeum findet man in den drei hintereinander liegenden 
Kernpaaren, die alle demselben Gewebe angehören, das eine Mal einen, 
das andere Mal zwei, das dritte Mal drei Nukleolen. 

Über diese doch sehr auffallenden und leicht zu beobachtenden 
Bilder findet man weder in TıscHLers Karyologie (1921) etwas, noch 
in Witsons Buch (1925). Auch SHarp (1925) berichtet nichts darüber, 
und in der noch neueren zusammenfassenden Darstellung von B&Lak 
(1928) ist ebenfalls nichts zu finden. So kann es nicht verwundern, wenn 
DESMET, auf dessen Arbeit ich gleich zurückkommen werde, 1914 meinte, 
diese Gleichheit der Lage, Zahl und Größe der Nukleolen in zwei zusam- 
mengehörigen Tochterkernen zum ersten Male zu beschreiben. Später 
haben dann DE LITARDIÈRE (1921) und neuerdings SPRUMONT (1928) 
die Angaben von DE SMET bestätigt. SCHAEDE (1928) teilt gleiche Beob- 
achtungen mit, und während der Drucklegung der Arbeit auch ABELE 
(1930). WASSERMANN weist im Handbuch der mikroskopischen Anatomie 
des Menschen (1929), auf die Arbeit DE LITARDIÈRES Bezug nehmend, mit 
Nachdruck auf die merkwürdigen Gesetzmäßigkeiten hin (vgl. S. 781 
dieser Arbeit). 

Die eigentliche Entdeckung liegt tatsächlich schon viele Jahre zu- 
rück. Man findet sie bei STRASBURGER in seinem bekannten Buche 
„Über Kern- und Zellteilung im Pflanzenreiche‘ aus dem Jahr 1888. 
Sie wird in dem drei Seiten langen Kapitel XIII „Das Auftreten der 
Kernkörperchen in den Tochterkernen‘ besprochen, und in dem In- 
haltsverzeichnis steht der Hinweis: „Übereinstimmung der Zahl und 
Lage der Nukleolen in den Schwesterkernen. ... S. 186“. Dort heißt es: 

„Bei genauer Berücksichtigung der Verteilung und der Größe der 
Nukleolen in den Schwesterkernen fällt eine nicht geringe Übereinstim- 
mung auf. Diese Übereinstimmung wird ganz besonders prägnant in 
den Zellkernen aus dem Wandbeleg der Embryosäcke von Hyacinthus 
orientalis. Dort tritt sie uns in zum Teil ganz überraschender Weise ent- 
gegen. Die Nukleolen tauchen an der Gegenpolseite der Kerne in nur 
geringer Entfernung von der Kernwandung auf und entsprechen sich, was 
Zahl, Größe und Lage anbetrifft, oft vollständig in den Schwesterkernen:. 
Ein Blick auf unsere Figuren 25—27, Taf. III wird genügen, um dies 
zu beweisen.“ 

Ich kann es mir nicht versagen, hier zunächst die in Abb. 26 und 27 
von STRASBURGER abgebildeten Kernpaare wiederzugeben (Abb. 2). 


1 Vom Verfasser ausgezeichnet. 
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Nach STRASBURGER hat dann Rosen (1894) diese Gesetzmäßigkeiten 
zum zweitenmal entdeckt. „Die Nukleolen erscheinen in den Bogen- 
gängen zwischen den sich rückbildenden Kernfädensegmenten; ihre 
Anzahl ist wechselnd, aber meist gleich in den zwei Schwesterkernen ; ja 





Abb. 2. Fig. 26 und 27, Tafel III, aus STRASBURGER 1888. ,,Die 
Zahl und Größe der Nukleolen in den beiden Schwesterkernen 
inthus orientalis. ,, Aus der ersten 


durchaus entsprech: “s 


Zellschicht des eben angelegten Endosperms.‘‘ 


sogar in ihrer Lage er- 
weisen sie sich meist in 
dem Kernpaar streng sym- 
metrisch1 (Abb. 9), und 
da, wo dies anscheinend 
nicht der Fall ist, be- 
ruht dies gewöhnlich 
nur darauf, daß die 
Kerne ungleich geschnit- 
ten sind.‘ Von beson- 
derem Interesse für uns 
ist, daß STRASBURGER 


und Rosen gerade an Hyacinthus orientalis ihre Beobachtungen gemacht 
haben (vgl. 8. 833/34). Schon Rosen hat offenbar STRASBURGERs Angaben 
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Abb. 3. Schema eines telophasischen Schwesterkernes. Der da- 
zugehörige ist oberhalb davon zu denken, so, daß sein Gegen- 
pol dem Gegenpol des dargestellten gegenüberliegt. Vgl. Abb. 6. 


nicht mei.: vekannt, und 
so istes verzeihlich, wenn 
DE SMET nach 20 Jahren 
die Gesetzmäßigkeiten 
zum drittenmal ent- 
deckte und ausführlich 
beschrieb?. Eine ganze 
Reihe weiterer Beispiele 
findet man bei DE Li- 
TARDIERE (1921). 

Wir verwenden von 
jetzt ab zweckmäßig 
den Begriff der Kern- 
breite und Kernhöhe. 
Die ,,Kernbreite‘ eines 
telophasischen Zellkerns 


wird bestimmt durch die Gerade, welche sich senkrecht zu der stattge- 
habten Teilung, die ,,Kernhôhe‘ durch die Gerade, welche sich in der 
Richtung der stattgehabten Teilung durch den Kern legen läßt (Schema 
Abb. 3). Die eigenen wie die aus der Literatur angeführten Beobach- 
tungen werden folgendermaßen definiert: 


ı Vom Verfasser ausgezeichnet. 
2 ScHAEDE (1929) und ABELE (1930) wiederum kennen zwar die Angaben 
STRASBBURGERS und Rosens, dagegen nicht diejenigen von DE SMET und 


DE LITARDIÈRE. 
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In jungen Tochterkernen können die Nukleolen in verschiedener 
Zahl und an jedem Punkt der Kernbreite auftreten. Diese Lage nenne 
ich deshalb die „allseits variable Breitenlage‘‘. In Schwesterkernen ist die 
Zahl und die Breitenlage der Nukleolen eine entsprechende. 

Aus Abschnitt C wird sich ergeben, daß auch die Nukleolenlage in 
Bezug auf die Kernhöhe ganz bestimmten Gesetzmäßigkeiten unter- 
worfen sein muß (S. 786). Auch diese hat, wie aus dem obigen Zitat 
(S. 777) hervorgeht, STRASBURGER bereits beschrieben (vgi. Schlußbe- 
trachtung 8. 831), sie in ihrer Bedeutung aber nicht erkannt und des- 
halb an eine Erklärung nicht gedacht. Mir, wie wohl jedem Leser, war 
sie unbekannt und ergab sich erst als Forderung, als ich versuchte, die 
entsprechende Zahl und Breitenlage der Nukleolen in zwei Schwester- 
kernen zu verstehen und die Richtigkeit einer dafür gefundenen Er- 
klärung zu beweisen. 


B. Ableitung der allgemeinen Form. 


Jedem, derentsprechende Bilder sieht, wird sich die Frage aufdrängen: 
Wie kommt die Gleichheit der Schwesterkerne in Bezug auf die Zahl 
und die Breitenlage der Nukleolen zustande? Und so haben bereits 
STRASBURGER und später DE SMET eine Erklärung zu geben versucht. 
Die STRASBURGER’sche Erklärung ist keine, die von DE SMET angestrebte 
eher verwirrend als aufklärend. RosEn und SCHAEDE haben keine Deu- 
tung versucht. DE LITARDIERE schließt sich der Ansicht von DE SMET 
an. Auf die Stellungnahme der beiden erstgenannten Forscher sei hier 
etwas näher eingegangen. Für mich war sie, da ich sie erst nach dem 
Abschluß der Untersuchung kennen lernte, ohne Bedeutung. 


STRASBURGER hat sich verständlicherweise — zu seiner Zeit harrten noch 
viele andere Fragen über den Zellkern ihrer Lösung — mit einem Erklärungs- 
versuch nicht lange aufgehalten. Er sagt kurz (Fortsetzung des Zitates 8. 777): 
‚Diese Übereinstimmung ist jedenfalls die Folge der vorausgehenden gleich- 
mäßigen Verteilung der Nukleolarsubstanz zwischen den Verbindungsfäden.‘“ 
(STRASBURGER vertrat bekanntlich zeitweise die heute verlassene Auffassung, 
daß der Nukleolus zum Aufbau der Kernspindel benutzt würde und aus dieser 
während der Telophase als Substanz in den Kern zurückströme.) Zunächst kann 
man bei alleiniger Betrachtung der einen der oben (S. 778) wiedergegebenen 
STRASBURGER’schen Abbildungen (2, links) eine solche Erklärung einigermaßen 
gelten lassen, muß aber dann zugleich zugeben, daß die ganze Frage damit er- 
ledigt und ohne besonderes Interesse ist. 

Die andere aber (Abb. 2, rechts) und die von mir abgebildeten Telophasen 
von Allium und Hordeum (Abb. 1), sowie die von DE SMET bei Lupinus und von 
DE LITARDIERE bei Farnen gefundenen wären auf diese Weise nicht erklärt. Man 
müßte ja annehmen, daß die Nukleolarsubstanz zwischen den Verbindungsfäden 
zwar gleichmäßig zu beiden Seiten der sich bildenden Zellwand, wie STRASBUR- 
GER offenbar meint, aber doch ganz ungleichmäßig in Bezug auf die Querrichtung 
der Spindel, sich verteilt. Und diese Unterschiede in der Verteilung, auf welche 
es gerade ankommt, bleiben ganz unverständlich. 
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Für STRASBURGER bestand (für einen Teil der von ihm gefundenen Bilder) 
diese einfache Deutungsmöglichkeit. Sobald dagegen die Auffassung, daß die 
Nukleolarsubstanz einseitig von der Spindel in den Kern einströmt, aufgegeben 
worden war und der Vorstellung Platz gemacht hatte, daß sie zum mindesten von 
allen Seiten her gleichmäßig in den Zellkern einströmt oder der wohl allgemeiner 
verbreiteten (aber durchaus unbegründeten, vgl. S. 837), daß beide Schwester- 
kerne diese Substanz von vornherein in sich bergen, konnte ihre entsprechende 
Verteilung in beiden Schwesterkernen nur in diesen selbst gesucht werden. 

DE SMET, der sich (1. c.) ausführlich um eine Erklärung bemüht, zieht daher 
zunächst den richtigen, aber auch selbstverständlichen Schluß, daß die Ur- 
sache der Schwesterkernsymmetrie in Bezug auf die Nukleolen in den Chromo- 
somen liegen müsse. Er sagt: „Il nous révèle une donnée qui nous paraît fonda- 
mentale, à savoir que ce sont les chromosomes qui règlent l’emplacement et les 
dimensions des masses nucléolaires“ und einen Satz weiter auf die Schwester- 
kerne Bezug nehmend: ,,. . . ceux-ci ne recevant aucun autre élément figuré que 
les chromosomes, ces derniers peuvent seuls créer entre les deux noyaux des 
correspondances d'organisation . . .“ 

DE SMET versucht nun zunächst folgende genauere Erklärung zu geben 
(Fortsetzung des obigen Zitates): „Pour expliquer la répartition des masses 
nucléolaires en relation avec celle des chromosomes, on pourrait admettre d’abord 
que la substance nucléolaire, naissant indépendamment des chromosomes, est 
attirée ensuite par ceux-ci. Le groupement des chromosomes à la métaphase 
serait tel que, dans les noyaux en reconstitution, les chromosomes-filles se trou- 
vent, en certains points, plus ou moins étroitement rapprochés, donnant naissance 
ainsi à des amas plus ou moins considérables suivant le nombre de chromosomes- 
filles qui demeurent en contact, et, entre ces amas de chromosomes-filles et la 
substance nucléolaire en formation, il y aurait une attraction; il serait donc 
assez naturel que la substance nucléolaire s’accumulait dans une mesure pro- 
portionelle à l’importance de l’amas de chromosomes qui l’attire. Cela expliquerait 
les dimensions diverses des nucléoles et leur répartition.‘ 

Das heißt also, daß sich die Nukleolarsubstanz grundsätzlich an allen Chro- 
mosomen ansammeln kann. Die Gleichheit der Schwesterkerne in Bezug auf die 
Nukleolenzahl und -lage kommt dann dadurch zustande, daß beliebige Chromo- 
somen in der Metaphase und demzufolge in der Anaphase und in je zwei telopha- 
sischen Schwesterkernen entsprechend verschieden dicht zusammen liegen und 
je nach der Größe der einzelnen Chromosomenhaufen sich verschieden große 
Nukleolen bilden. Diese Erklärung wird aber fallen gelassen, weil: . . .,,il nous 
paraît que c’est trop demander à une attraction, d’ailleurs gratuitement affirmée, 
entre chromosomes et matière nucléolaire, que de lui faire réaliser cette parfaite 
symétrie que nous constatons.“ 

Die ganzen Auseinandersetzungen beschließt dann folgender Satz: „Pour 
expliquer la symétrie dont nous parlons, il faut donc admettre une relation plus 
intime entre chromosomes et matière nueléolaire; cette relation ne peut être 
qu’une relation de cause à effet, c’est-à-dire que la matière nucléolaire est due, 
d’une façon et dans une mesure qu’il reste à définir!, à l’action des chromosomes 
eux-mêmes.“ 

Hierdurch wird auf eine Erklärung der entsprechenden Zahl und Lage der 
Nukleolen gänzlich verzichtet. Wie unklar die ganze Stellungmahme DE SMETs 
ist, geht aus zwei weiteren Sätzen, die ich seiner Erörterung der Frage, in welcher 
Art und Weise die Chromosomen bei der Nukleolenbildung eine Rolle spielen 
entnehme: „,.. . comment se fait-il qu’elle? ne se trouve en contact qu'avec 


1 Vom Verfasser ausgezeichnet. ? Die Nukleolarsubstanz. 
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certains chromosomes? Nous pensons que tous! les chromosomes interviennent 
dans le phénomène, mais c’est seulement dans les endroits où plusieurs chromo- 
somes se touchent que le dépôt nucléolaire prend, par là même, assez d’impor- 
tance pour se manifester dès le début.“ 

Also eine Erklärung, die der oben gerade abgelehnten im wesentlichen gleich- 
kommt: Die entsprechende Lage und Zahl der Nukleolen in zwei Schwester- 
kernen ist auf die zufällig mehr oder weniger dichte, in zwei Schwesterkernen sich 
entsprechende Lage irgendwelcher Chromosomen zurückzuführen. 

Schließlich sei noch die kurze Stellungnahme WASSERMANNS (I. c.) mit seinen 
eigenen Worten wiedergegeben. Er sagt unter Hinweis auf Abbildungen von 
DE LiTARDIÈRE (l.c.) — der Erklärungsversuch von DE SMer ist ihm offenbar 
unbekannt —: „Es ist merkwürdig und nicht nur ein weiteres Zeichen für das 
symmetrische Verhalten beider Tochterkerne (das indessen nicht streng synchron 
zu sein braucht), sondern auch bemerkenswert für die Natur des Nukleolus selbst, 
daß bei genauer Beobachtung die absolute Symmetrie hinsichtlich der Zahl, Lage, 
Größe und Form der jungen Nukleolen in den zusammengehörigen Kernen fest- 
gestellt werden konnte . . .“ Und an anderer Stelle (S. 57), ebenfalls auf pz Lrrar- 
DIÈRE verweisend, man wird ,,...in der Tat versucht sein, sich auch die Nu- 
kleolen gewissen Gesetzmäßigkeiten unterworfen zu denken und ihr Verhalten 
mit dem der Chromosomen wenigstens zu vergleichen.“ 

Es handelt sich also lediglich um eine Umschreibung der Tatsachen. 

Aus den Untersuchungen über Heterochromatin (l.c.) war mir ge- 
läufig geworden, daß in zwei Schwesterkernen die einzelnen nicht telo- 
phasisch zurückgebildeten Stücke bestimmter Chromosomen sich deshalb 
so oft gegenüber liegen, weil während der Ana- und Telophase die be- 
treffenden Schwesterchromosomen sich gegenüber lagen. Daraus folgte 
bei der Beobachtung der in Abb. 1 wiedergegebenen Telophasen als für 
mich naheliegende, einfachste und einzig mögliche Erklärung: 

Einzelne, bestimmte Chromosomen stehen mit der Bildung je eines 
Nukleolus irgendwie in ursächlichem Zusammenhang. Diese Chromo- 
somen liegen sich, wie alle Schwesterchromosomen, in der Telophase 
einander gegenüber, und deshalb liegen auch die Nukleolen in den 
Schwesterkernen einander gegenüber (Schema Abb. 6). 

Bilder wie die in Abb. 1, /, g gegebenen wären so ohne weiteres ver- 
ständlich. Ich nahm einzelne und nicht mehrere Chromosomen an, weil 
bekanntlich die gegenseitige Lage der Chromosomen in der Metaphase 
und deshalb auch in der Anaphase bei Pflanzen eine rein zufällige ist. 
Nimmt man aber mehrere Chromosomen an, so wäre die entsprechende 
Lage der Nukleolen allein schon in solchen Telophasen, wie den von 
Allium abgebildeten, nicht so einfach zu verstehen. 

Wie können nun die bei Hordeum gefundenen Telophasen (Abb. 1, 
a—d) gedeutet werden? Hier treten doch die Nukleolen in der Ein-, 
Zwei und Dreizahl auf. In frühen Telophasen sind offenbar mehrere Nu- 
kleolen vorhanden (Abb. 1,e). Mit dem Wachstum des Kernes nehmen 
die Nukleolen an Größe zu, und je näher sie bei ihrem Auftreten lagen, 


ı Vom Verfasser ausgezeichnet. 
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um so bälder müssen sie beim Heranwachsen verschmelzen. Daß tatsäch- 
lich in frühen Telophasen mehrere Nukleolen auftreten, die später zu 
zwei oder einem einzigen zusammentreten, ist von einer ganzen Reihe 
von Forschern berichtet worden. Ich nenne nur STRASBURGER (lI. c.) 
und ZACHARIAS (l. c.), dessen Angaben von besonderem Wert sind, weil 
sie auf Lebendbeobachtung von Kernteilungen in Chara-Rhizoiden fußen. 
Er sagt: „.... 11/2 Stunden später wurden in jedem Tochterkern 
vier kleine Nukleolen bemerkt, nach 31/, Stunden waren nur noch je 
-zwei Nukleolen vorhanden und nach weiteren 1!/, Stunden nur noch 
je einer. Das Verschmelzen getrennter Nukleolen kam in mehreren 
Fällen zur Beobachtung.“ 

Kehren wir zurück zu unserem Deutungsversuch der Hordeum-Telo- 
phasen. Zunächst müssen auf jeden Fall mehr als zwei Chromosomen 
angenommen werden, die mit der Bildung der Nukleolen in Zusammen- 
hang stehen, mindestens drei, wahrscheinlich sogar vier. Die Gleichheit 
von zwei Schwesterkernen in der Lage und Zahl der Nukleolen erklärt 
sich dann folgendermaßen: 

Je näher die betreffenden drei bzw. vier Chromosomen rein zufällig 
in der Anaphase und Telophase zusammen liegen, um so näher bei- 
einander werden auch die an ihnen entstehenden Nukleolen liegen und 
infolgedessen bei ihrem Wachstum in beiden Schwesterkernen ent- 
sprechend zu je zwei oder je drei miteinander verschmelzen. Je weiter 
die betreffenden Chromosomen (rein zufallsmäßig) in der Ana- und Telo- 
phase voneinander entfernt sind, um so weiter werden auch die an ihnen 
entstehenden Nukleolen voneinander liegen und in beiden Schwester- 
kernen entsprechend zunächst nicht miteinander verschmelzen (Abb. 6). 

Die Gleichheit der Zahl und der (an sich allseits variablen, S. 779) 
Breitenlage der Nukleolen in zwei Schwesterkernen ist damit zurück- 
geführt auf die zufallsmäßig verschiedenen, aber in zwei Schwester- 
kernen sich jeweils entsprechenden Abstände zwischen einer bestimm- 
ten Anzahl von bestimmten Chromosomen, die im Gegensatz zu den 
übrigen mit der Nukleolenbildung in irgendeinem besonderen Zusam- 
menhang stehen. 


C. Ableitung der speziellen Form. 

Es gab zunächst nur eine Möglichkeit, die in B entwickelte Vor- 
stellung als richtig zu beweisen: Die ,, Nukleolenchromosomen“, wie wir 
sie schon jetzt der Kürze halber nennen wollen, müßten in der Telophase 
irgendwie von den anderen zu unterscheiden sein. Man hätte dann zu 
zeigen, daß in der Telophase die Nukleolen immer nur an diesen Chro- 
mosomen auftreten, an den übrigen dagegen nicht. Ich dachte zunächst 
an Chromosomen mit Heterochromatin, da ich früher gelegentlich zu be- 
obachten meinte, daß der Nukleolus bei Pellia Neesiana in der Nähe 
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des stark heterochromatischen X-Chromosoms sich bildet. Diese Er- 
scheinung erwies sich jedoch als rein zufällig. 

Sucht man weiter nach Chromosomen, von welchen irgendeine Be- 
ziehung zu den Nukleolen bekannt ist, so bleiben nur die Trabanten- 
chromosomen übrig. DE Mor (1927) hat zum ersten Male die Vermutung 
ausgesprochen, daß eine Beziehung zwischen Trabantenchromosomen 
und Nukleolus auch in der Telophase bestünde. Seine zum Teil nicht 
ganz unrichtigen Vorstellungen sind mit mancher Unklarheit behaftet. 
Eine kritische Würdigung findet man in Abschnitt V, S. 832 der vor- 
liegenden Untersuchung. DE Mots Ansicht lernte ich erst nach Ab- 
schluß meiner Arbeit kennen. 

Die bekannten Beziehungen zwischen Trabantenchromosom und 
Nukleolus ‘bestehen darin, daß in der Prophase die Trabanten vom 
Nukleolus durch die dazugehörigen Chromosomen abgehoben werden 
(NawascHın 1913 und andere Forscher), und daß sie in einem Falle 
auch am Nukleolus des ruhenden Zellkerns gefunden wurden (SENJANI- 
NOVA 1926). Die Richtigkeit der Deutung der am Nukleolus liegenden 
Körnchen als Trabanten ist aus verschiedenen Gründen, deren Darlegung 
hier zu weit ab führen würde, vielleicht nicht ganz gesichert. Sehr er- 
wünscht wäre es z. B., daß nicht nur bei triploiden Rassen drei Körnchen 
am Nukleolus gefunden würden, sondern ihr Nachweis auch bei den 
trisomen Mutanten, in denen nur ein Trabantenchromosom überzählig ist 
(NawascuHIN 1929), gelänge. Ich gehe darauf hier nicht nur deswegen 
nicht ein, weil die betreffenden Beobachtungen nur als Ausgangspunkt 
bei der Suche nach einer Beweismöglichkeit der oben entwickelten 
Vorstellung dienen, sondern weil die folgenden Zeilen weitere Beobach- 
tungen bringen, die für die Richtigkeit der von NAwAscHIN gegebenen 
Deutung sprechen. 

Zunächst konnte ich die auf Ranunculus acer sich beziehenden An- 
gaben von SENJANINOVA (l.c.) unter anderem bestätigen bei Crepis virens, 
Lactuca denticulata, Collinsia bicolor (Abb. 4). 

Die Tatsache, daß bei Lactuca denticulata mit zwei Trabanten zwei 
kugelige Gebilde im Ruhekern vorhanden sind im Gegensatz zu vier 
bei Collinsia bicolor mit vier Trabanten, macht es so gut wie sicher, daß 
diese Kügelchen Trabanten sind. (Über die sehr merkwürdigen Kerne 
bei dieser Art wird die angekündigte Arbeit über Heterochromatin bei 
Phanerogamen ausführlich berichten.) 

Zwei neue, für den Beweis unserer Vorstellungen wichtige Beobach- 
tungen lassen sich machen: 

1. Sind zwei Nukleolen vorhanden, so sitzt an jedem Nukleolus ein 
Trabant (Abb. 4, a). Diese Erscheinung legte in Verfolg der Hypo- 
these den Schluß nahe: Die Trabanten werden nicht sekundär den Nu- 
kleolen aufgelagert, da sonst im Falle von zwei Nukleolen ebenso häufig 
Planta Bd. 12. 52 
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beide Trabanten an einem der zwei Nukleolen liegen müßten; vielmehr 
liegen die Trabanten deshalb an den Nukleolen, weil diese in der Telophase 
an den Trabanten tragenden Chromosomen entstanden sind. Die Lage der 
Trabanten am Nukleolus in der Prophase (NAWASCHIN) und im Ruhe- 
kern (SENJANINOVA) beruht also danach nicht auf einer schwer ver- 
ständlichen Bewegung der Trabanten auf den Nukleolus hin, die man 
bis jetzt doch eigentlich annehmen mußte, sondern ist auf diesen telo- 
phasischen Vorgang zurückzuführen. (Das Schicksal der Trabanten in 
der Telophase zu ermitteln ist trotz verschiedener Bemühungen, vgl. z.B. 
SPRUMONT 1928, S. 281, bekanntlich bis jetzt nicht geglückt.) Selbst- 
verständlich wäre es notwendig gewesen, an umfangreichem Material zu 
zeigen, daß auch wirklich immer im Falle zweier Nukleolen an je einem 
ein Trabant liegt, höchstens ausnahmsweise hätten beide zusammen an 
einem der zwei Nukleolen liegen dürfen. Die folgende Feststellung 
jedoch enthob mich einer solchen mühseligen Arbeit und zeigte die 
Möglichkeit, die Hypothese auf vergleichend-cytologischer Grundlage 
zu prüfen. 

2. Die Lage der Trabanten am Nukleolus in Bezug auf die Kernhöhe 
(vgl. S. 778) ist keine beliebige. Diese Gesetzmäßigkeit läßt sich be- 
sonders schön an Kernen mit Hetrochromatin (,,Chromozentren‘‘) in 
charakteristischer Lage feststellen und fiel mir zum erstenmal bei Collin- 
sia bicolor auf (Abb.4,d). Bei dieser Art sind größere, proximal gelegene 
Stücke der Chromosomen heterochromatisch, und deshalb findet man — 
in Wurzellängsschnitten — das Heterochromatin immer nur an der 
einen Seite der Ruhekerne. Die Trabanten dagegen liegen immer außer- 
halb des „Heterochromatinkomplexes‘‘ auf der anderen Seite des Nu- 
kleolus, also oben im Kern (= distale Region). Das war, nachdem ich ge- 
lernt hatte, auf die Lage aller Kernbestandteile genauestens zu achten, 
nichts weiter Auffallendes und aus der Lage der Chromosomen in der 
Ana- und Telophase zu erklären: Die Trabanten von Collinsia bicolor 
müssen oben im Kerne liegen, weil sie distal an den Enden langer Chro- 
mosomenäste sitzen (Abb. 4, c). (Hierdurch ist, nebenbei bemerkt, eine 
weitere Stütze für die Auffassung gewonnen, daß die im Ruhekern vor- 
handenen Gebilde mit den Trabanten identisch sind.) 

Nicht so einfach zu erklären ist nun aber die ebenfalls gesetzmäßige 
Lage der Trabanten in den Kernen von Lactuca denticulata und Crepis 
virens. Die Nukleolen liegen auch hier ,,oberhalb“ des Nukleolus in der 
distalen Region. Man vergleiche Abb. 4, e und besonders a, b, g. Die Ge- 
setzmäßigkeit der Lage ist dann besonders sinnfällig, wenn, wie bei Lactuca 
denticulata, zwei Ruhekerne an der scharf ausgeprägten proximalen Lage 
ihres Heterochromatins (Herrz 1929) alsSchwesterkerne zu erkennen sind: 
die Trabanten liegen dann in den einander zugewandten Kernhälften (g). 
Aber auch bei Crepis virens, wo das Heterochromatin nur sehr schwer 
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gefärbt wird, gelingt es, auf Grund des Verlaufs der Zellwände und der 
Kerngestalt solche interphasische Schwesterkerne zu finden (Abb. 4 a, 6). 
Wie bei Lactuca denticulata liegen die beiden Trabanten jeweils an der 
Seite der Zellkerne, die der Tochterzellwand zugekehrt sind. 
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Abb. 4. Crepis virens. a, b 2 Schwesterkern-Paare ; in a in jedem Kern zwei Nukleolen mit je 
einem auf einem Faden sitzenden Trabanten. Collinsia bicolor. c, d Anaphase mit je 4 einander 
gegeniiberliegenden Trabant und Ruhekern ; dieser im Bilde entsprechend der oberen 
Anaphasenhälfte orientiert. Die 4 Trabanten liegen so, wie es ihrer distalen Lage in der Anaphase 
entspricht; auf der gegenüberliegenden Seite das Heterochromatin. Lactuca denticulata. e Ruhe- 

kern mit 2 Trabanten und Hi tin an der Kernbasis; À Metaphase. Die Metaphase ist 
so orientiert, daß die Lage der 2 Trabant mit Ihrer theoretischen Lage im Ruhe- 

kern e und in dem unteren der 2 Schwesterkerne in g übereinstimmt. Bei Lactuca denticulata 
und Crepis virens liegen die Nukleolen nicht wie zu erwarten in der proximalen, sondern in der 

distalen Kernregion. 


Diese selbe Lage wie bei Collinsia bicolor ist bei C. virens und L. denti- 
culata deshalb nicht ohne weiteres und nicht so wie dort zu verstehen, 
weil bei C. virens, wie bekannt ist, und 9) ee 
bei L. denticulata, wie Abb. 4,h zeigt, | | 3 
die Trabanten proximal an kurzen Chro- ’ IE 
mosomenästen und nicht distal wie bei 
Collinsia sitzen. Sie müßten also im Ruhe- 
kern nicht ‚oben‘, sondern ,,unten“ Fes 
wiederzufinden sein. (Die Metaphase in ét oe 8 
Abb. 4 h ist so orientiert, daß die Lage  4pb.5. Schema für das Zustandekommen 
der beiden Trabantenchromosomen ihrer der unerwarteten Lage der Trabanten in 

den Ruhe- bzw. Telophasenkernen von 
Lage im Kerne links und der im Kerne Crepis virens und Lactuca denticulata 
rechts unten entspricht.) Die distale Lage u 
der proximalen Trabanten wird aber durch folgende Annahme verständ- 
lich gemacht: 

Die Nukleolen entstehen an den Trabantenchromosomen, und zwar 
unterhalb der Trabanten; durch das Heranwachsen der Nukleolen werden 
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die Trabanten in die Höhe gehoben und gelangen auf diese Weise in die 
distale Kernregion (vgl. Schema Abb. 5). Wir gelangen so zum zweiten- 
mal unabhängig von der unter 1. benutzten Beobachtung zu der Vor- 
stellung, daß als Nukleolenchromosomen die Trabantenchromosomen 
in Betracht kommen, und haben weiter eine genauere Vorstellung über 
die Stelle am Trabantenchromosom gewinnen können, an welcher — das 
heißt zunächst nicht aus welcher — der Nukleolus gebildet wird. 

Jetzt kann an eine Prüfung der Hypothese gedacht werden. Drei 
verschiedene Wege sind gangbar: 

1. Direkter Nachweis der Nukleolenbildung unterhalb des Trabanten 
am Trabantenchromosom. Er wurde vorerst als zu schwierig zurückge- 
stellt, gelang aber verschiedentlich im Verfolg der 

2. Prüfung auf vergleichend-cytologischer Grundlage. Diese Möglich- 
keit wurde weitgehend ausgenutzt. 

3. Experimentelle Prüfung durch Herstellung von trisomen Trabanten- 
chromosomenmutanten. Dieser Weg schien besonders verlockend, wurde 
aber zunächst nicht begangen, da 1. und 2. sich als ausreichend erwiesen 
(vgl. S. 809 u. 789). 

Folgende Forderungen ergeben sich bei einer vergleichend-cyto- 
logischen Prüfung: 

a) Die Zahl der in der frühen Telophase auftretenden Nukleolen muß 
konstant und gleich sein der Zahl der im Chromosomensatz jeweils vor- 
handenen Trabantenchromosomen. In der Diplophase müssen also 
gerade Nukleolenzahlen vorkommen. In der Haplophase muß die Zahl 
der Nukleolen halb so groß sein wie in der zugehörigen Diplophase. In 
der Diplophase sehr vieler monoploider Pflanzen sind demnach nur 
zwei Nukleolen zu erwarten (in der Haplophase ein einziger), da in den 
Fällen, in welchen Trabanten gefunden wurden, diese im Diploidio- 
gramm meistens in der Zweizahl vorhanden sind. Die Nukleolenzahl in 
frühen Telophasen wird von jetzt ab „Primärzahl‘“, die in älteren Telo- 
phasen und Ruhekernen ‚Sekundärzahl‘ genannt. 

b) Die Lage der in der frühen Telophase auftretenden Nukleolen 
in Bezug auf die „Kernhöhe“ (vgl. S. 778 und Abb. 3) muß konstant 
und gleich sein mit der Lage, welche die Trabanten während der Telo- 
phase einnehmen. Diese als konstant zu fordernde Lage in Bezug auf 
die Kernhöhe wird von jetzt ab in ihrem scharfen Gegensatz zu der 
„allseits variablen Breitenlage“ (S.779) die ,,begrenzt konstante Höhenlage‘“ 
genannt; begrenzt deswegen, weil die Astlängen der Chromosomen 
einigermaßen veränderlich sind, vor allem Dingen aber Unregelmäßig- 
keiten bei der Lagerung der Äste in Anaphase und Telophase leicht auf- 
treten. Die oben ausführlich besprochenen Gesetzmäßigkeiten in der 
allseits variablen Breitenlage der Nukleolen bestehen nur in Bezug auf 
zwei Schwesterkerne, die begrenzt konstante Höhenlage dagegen wird 
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zwar auch bei Betrachtung zweier Schwesterkerne besonders sinnfällig 
werden, muß aber schon in einzelnen Telophasenhäljten, ja sogar in 
Ruhekernen, mindestens in der meristematischen Zone, zu erkennen sein. 

Ist unsere Annahme richtig, so müssen die einzelnen Pflanzen in der 
Höhenlage der Nukleolen starke Unterschiede zeigen, je nachdem die 
Trabanten proximal auf kurzen Ästen oder distal auf langen Ästen sitzen. 
Die Nukleolen müssen bei den einen Arten mehr oder weniger ‚unten‘ 
im Kern, bei anderen in der „Kernmitte‘‘, bei wieder anderen mehr 
„oben“ im Kern (Abb.6) auftreten. Die Bezeichnungen der verschiedenen 
Lagen seien hier zusammengestellt. (vgl. Schema Abb. 3): 

Oben im Kern = distale Lage — Gegenpol-Lage ; 
in der Kernmitte — mediane Lage; 
unten im Kern — proximale Lage — Pol-Lage. 

Es leuchtet ein und sei hier ganz besonders hervorgehoben, daß die 
geforderten Gesetzmäßigkeiten der Nukleolenlage und Zahl am klarsten 
bei monoploiden Arten hervortreten müssen, da hier die kleinste Tra- 
bantenzahl zu erwarten ist. Deshalb zog ich zunächst nur als solche aus 
der Literatur oder aus eigener Erfahrung mir bekannte Pflanzen zur 
Untersuchung heran (vgl. das Verzeichnis 8S. 789). 


D. Zusammenfassung. 
Der Inhalt des Abschnittes II sei folgendermaßen zusammengefaßt: 
Die Gleichheit der Zahl und der (an sich allseits variabeln) ‚‚Breiten- 
lage‘‘ der Nukleolen in zwei Schwesterkernen wird erklärt durch die An- 





DA . = f VIE Pe A" 
Abb. 6. Schematische Darstellung für das Zustandekommen der entsprechenden Breitenlage, der 
Höhenlage und Zahl der Nukleolen in je zwei Schwesterkernen auf Grund der Hypothese (es sind 
2 Tı t mit proximal befestigten er me angenommen). „Längsschnitte‘‘ 
durch 3 telophasische Schwesterkernpaare. Ausgezogen: mit Trabant; punk- 
tiert: übrige Chromosomen ; an Nukleolus. 








nahme, daB an! bestimmten Chromosomen je ein Nukleolus entsteht, und 
durch die Tatsache, daß die an sich allseits variable Breitenlage der 
Chromosomen gleich ist bei je zwei Schwesterchromosomen. (Allgemeine 
Form der Hypothese.) 

Bei der Suche nach einer Beweismöglichkeit ergibt sich die spezielle 


1 an, nicht aus! 














788 





E. Heitz: Die Ursache der gesetzmäßigen Zahl, 


Form der Hypothese: Die Nukleolen entstehen unterhalb des Trabanten 
am? Trabantenchromosom. Daraus folgt die Forderung der konstanten, 
aber für jede Art charakteristischen ‚Höhenlage‘ der Nukleolen (vgl. 
Schema, Abb. 6). 

Von vornherein bestanden Bedenken für die Allgemeingültigkeit 
unserer Annahme darin, daß man bei sehr vielen Pflanzen bis jetzt keine 
Trabanten gefunden hat. Wenn auch die Erfahrungen der letzten Jahre 
zeigen, daß die Trabanten oft übersehen wurden, so gibt es doch an- 
scheinend sehr genau untersuchte Fälle, in denen keine Trabanten vor- 
handen zu sein scheinen (z. B. Vicia-Arten, SvVESHNIKOVA 1927). Diese 
Schwierigkeit konnte im Verlauf der Arbeit behoben werden. 


III. Technik, Material, Abbildungen. 

Fixierung. Da es in erster Linie darauf ankam, frühe Telophasen und ruhende 
Kerne in naturgetreuem Zustand zu erhalten, wandte ich nur Osmiumsäurege- 
mische an, die wenig oder gar keine Essigsäure enthielten. Flemming Benda und 
(das eigentlich ebenfalls für Chondriosomenfixierung bestimmte) Champy gaben 
gleich gute Resultate. Fixierungsdauer immer 24 Stunden, vereinzelt nur 16 
und 19 Stunden. Die Wurzelspitzen wurden möglichst kurz hinter der meristema- 
tischen Zone abgetrennt und meistens auch noch die Wurzelhaube abgeschnitten, 
um ein möglichst schnelles Eindringen der Fixierungsflüssigkeit zu erreichen. 
Hofbildung um die Nukleolen tritt nur in den allerseltesten Fällen ein. Auch in 
den in Schwarz-Weiß gezeichneten Kernen, wo außer dem Nukleolus kein Kern- 
inhalt mit eingetragen ist, sind keine Höfe um die Nukleolen vorhanden. Das 
Nawascuinsche Gemisch kam nur in vereinzelten Fällen und nur zur Unter- 
suchung sehr kleiner Chromosomen in Metaphasen, Sublimatfixierung nur bei 
nachfolgender Nuklealreaktion zur Verwendung. 

Waschen. Die Waschdauer variierte ich in weiten Grenzen, meistens ohne 
daß irgendwelche Schwierigkeiten bei der Färbung auftraten, zwischen 2 und 
24 Stunden. Fast immer wurde in stéhendem, besonders in der ersten halben 
Stunde sehr oft gewechseltem Wasser gewaschen. 

Entwässern und Einbetten. Beginn mit 25%igem Alkohol. Nie wurden die 
Objekte längere Zeit in 75%igem Alkohol liegen gelassen, sondern in 90- und 
96%igen Alkohol übertragen. Verweilen in absolutem Alkohol im allgemeinen 6, 
höchstens 8 Stunden, Alkohol-Xylol 24 Stunden, Xylol 24 Stunden, Xylol-Paraf- 
fin kalt 4 Stunden auf dem Paraffinofen 1—2 Stunden, im Paraffinofen (56°) 
höchstens 3 Tage. Schnittdicke bei kleinzelligen Arten 2—4 u, bei großzelligen 
4—7 u. Längsschnitte durch meistens Keimlingswurzeln und Thalli (Lebermoose). 

Färben und Differenzieren. Bis auf wenige Ausnahmen wurde mit bestem 
Erfolg die ALtmannsche Chondriosomenfärbung mit Säurefuchsin (einmaliges 
Erwärmen über der Flamme ist ausreichend) und nachfolgender Differenzierung 
in Pikrinsäure (starke Lösung) angewandt, welches Verfahren auch BELA (1929) 
neuerdings bei Untersuchung der Kernteilung von Tradescantia virginica zu- 
friedenstellende Resultate gab. Um klare Bilder der Nukleolen in der frühen 
Telophase zu erhalten, muß so lange differenziert werden, bis die Chromosomen 
bei großkernigen Arten höchstens die Chromatin-,,‚Spirale“ zeigen, bei klein- 
kernigen Arten so gut wie farblos erscheinen, etwa 10—15 Minuten, oft auch noch 
länger. Bei Monokotylen (besonders Allium und Aloe) sind dann die Nukleolen 
oft intensiv gelb im Gegensatz zum Chromatin. 


1 am, nicht aus! 
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In einigen Fällen wurde die FEuLGEN-RossENBECKsche Nuklealreaktion 
(1924) angewandt. Hierüber soll an anderer Stelle ausführlicher berichtet werden. 
Die Kochmethode kam, da bei ihrer Verwendung gerade die Nukleolen ungefärbt 
bleiben, zunächst nicht in Frage; sie gab aber aus denselben Gründen wie die 
Nuklealreaktion in bestimmten Fällen die klarsten Aufschlüsse (S. 810). 

Abbildungen. Zxisssches Apochromat num. Apert. 1,3; Vergrößerung 120- 
fach, Kompensationsokular 12, 15fach; nur Textabb. 9, 19, 20 sind mit Komp.- 
Ok. 5,7 fach und Abb. m—p, t—u, (Taf. IX) mit Kompensationsokular 18 gezeich- 
net. Alle Zeichnungen in Objekttischhöhe; Textabbildungen für den Druck auf 
9/10 verkleinert, Tafelabbildungen nicht verkleinert. Mikroskopierlicht nur künst- 
lich ; Lerrzsche Kugelmikroskopierlampe mit 100kerziger, mattierter Birne. Ein- 
schalten der Mattstelle der Kugelflasche, Einlegen einer Matt-Blauscheibe in ver- 
schiedener Kombination oder Einlegen einer Grünscheibe. Auf das genaueste 
Einzeichnen der Nukleolen im Kern wurde selbstverständlich die allergrößte 
Sorgfalt verwandt. Von photographischer Wiedergabe sehe ich ab. 

Verzeichnis der untersuchten (sämtlich monoploiden, vgl. S. 787) Arten: (Hinter 
jeder Art ist das Fixiergemisch, Flemming-Benda = Fig. Bda., Champy = Ch., 
Nawaschin = Na., vor dem Schrägstrich die Fixierdauer und hinter dem Schräg- 
strich die Waschdauer angegeben.) 


Lactuca denticulata, Fig. Bda., 24/24. 
Collinsia bicolor, Fig. Bda., 24/24 und Nuklealreaktion. 
Crepis virens, Ch., 24/24. 
»  pulchra, Fig. Bda., 24/24 und 24/2. 
» sibirica, Fig. Bda., 24/24. 
» alpina, Fig. Bda., 24/2. 
Aloe arborescens, Fig. Bda., 24/2. 
Polemonium coeruleum, Fig. Bda., 19/24; Na., 24/24. 
Allium Cepa, Fig. Bda., 24/16. 
Drosophyllum lusitanicum, Fig. Bda., 24/4. 
Hordeum vulgare, Fig. Bda., 24/15; Ch., 24/24. 
Pellia Neesiana Ch., 24/24. 
Makinoa crispata Fig. Bda. 24/24. 
Aneura pinguis, Fig. Bda., 24/24. 
Vicia faba, Ch., 24/24; Kochmethode; Nuklealreaktion. 
» lutea, Fig. Bda., 24/12. 
»  pannonica, Fig. Bda., 16/24. 


Bei der Herstellung der Präparate unterstützte mich meine Frau wirksam. 


IV. Beweis der Hypothese. 

A. Erste Prüfung auf vergleichend-cytologischer Grundlage(Crepis-Arten). 

Besonders eindeutige Verhältnisse bezüglich der Trabanten bestehen 
in der Gattung Crepis. Ihre Untersuchung mußte zeigen, ob die Weiter- 
verfolgung des Deutungsversuches auf breiter Grundlage sich lohnte. 
Durch die bekannten Untersuchungen von BABCOCK, HOLLINGSHEAD u. 
NawascHin (vgl. die beiden zusammenfassenden Darstellungen von 
Basoock u. NAwAscHIn 1930 und HOLLINGSHEAD u. Bascock 1930) 
sind die Idiogramme vieler Arten, gerade was die Trabanten angeht, 
einwandfrei festgelegt. Diese sitzen bei fast allen Arten an den kurzen 
Ästen stark asymmetrischer Chromosomen und sind in der Diplophase 
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in der Zweizahl vorhanden. Nur Crepis pulchra besitzt außer diesen 
proximal gelegenen noch zwei weitere, distal an den verhältnismäßig 
langen Ästen von zwei symmetrischen Chromosomen befestigte Traban- 
ten (vgl. Abb. 26). Bei drei anderen Arten, C. lyrata, C. mollis, ©. hiero- 
solymitana, fanden sich ,,distal constricted ends which often resembled 
satellites. . .“‘ (Vgl. Anmerkung 1). 

Die aus unserer Annahme sich ergebenden Forderungen sind: 

Bei allen von den obengenannten Forschern untersuchten Crepis- 
Arten außer Crepis pulchra müssen zwei Nukleolen in frühen Telophasen 
an der Basis des sich bildenden Zellkerns (Pol-Lage, proximale Region) 
liegen. Bei C. pulchra dagegen sind vier Nukleolen zu erwarten. Von 
diesen müssen zwei ebenfalls in der proximalen Region, die zwei anderen 
aber in der distalen Region gebildet werden!. Betrachten wir das Ver- 
hältnis der Astlängen der einzelnen Chromosomen bei Crepis pulchra, 
so ergibt sich über die genaue, zu erwartende Nukleolenlage innerhalb 
der beiden Regionen folgendes. HOLLINGSHEAD und BaBcock sagen 
(L. c.), daß der distale Trabant an dem kürzesten Chromosomenpaar von 
C. pulchra sitzt. Ferner sind die Äste, welche die zwei proximalen Tra- 
banten tragen, kürzer als der Unterschied zwischen den langen Ästen 
ohne Trabanten und den beiden mit den zwei distalen Trabanten (vgl. 
Abb. 26). Also müssen im allgemeinen die zwei Nukleolen in der distalen 
Region nicht so nahe an die Kernspitze zu liegen kommen wie die zwei 
Nukleolen der proximalen Region an die Kernbasis. Ebenso nahe an der 
Kernbasis müssen auch die Nukleolen bei allen den Crepis-Arten liegen, 
bei welchen die Trabanten tragenden Äste sehr kurz sind. 

Untersucht wurden folgende Arten aus drei verschiedenen Sektionen: 


Catonia: C. sibirica, C. blattarioides 
Barkhausia: C. alpina, C. aspera, 
Eucrepis: C. pulchra, C. virens. 


Alle Forderungen sind, wie die Betrachtung der Abbildungen 7 und 8 
zeigt, erfüllt. In frühen Telophasen der Arten mit proximalen Tra- 
banten, in welchen die Chromosomenäste manchmal noch deutlich zu 
erkennen sind (Abb. 7c), findet man nie mehr und nie weniger als zwei 
Nukleolen. Besonders genau untersuchte ich C. sibirica und C. virens. 
Es kann natürlich vorkommen, daß bei ihrer Entstehung die beiden 
Nukleolen sehr dicht zusammen liegen, bei ihrem Wachstum bald mit- 
einander verschmelzen und dann nur ein einziger Nukleolus vorhanden 
ist (Abb. 7 C. virens). Das ist übrigens verhältnismäßig selten der Fall. 
Die abgebildeten Telophasen sind nicht besonders herausgesuchte, sondern 


1 Auf Grund der in Abschnitt C—D erhaltenen Ergebnisse sind bei den 
drei vorhin genannten Arten, C. lyrata, mollis und hierosolymitana zwei Nu- 
kleolen in der distalen Region zu erwarten. 
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geben das typische Bild wieder. Bei allen drei Arten liegen die Nukleolen 
ganz ausgesprochen an der Kernbasis, nur bei sehr niedrigen Kernen 
(Abb. 7 k) läßt sich diese gesetzmäßige und von vornherein gar nicht 
zu erwartende Lage schwer feststellen. 

Vollkommen andere, aber der Hypothese entsprechende Verhältnisse 
zeigt Crepis pulchra (Abb. 8). In den allermeisten frühen Telophasen 
(b, c, g, h, i, p), und auf diese kommt es natürlich allein an, fand ich vier 
Nukleolen. Zwei davon liegen an der Kernbasis, die zwei anderen in der 
Kernspitze, so daß ein äußerst charakteristisches Bild entsteht. Und wie 
die proximalen Trabanten, näher den proximalen Enden der Chromoso- 
men, in der Anaphase und Telophase sehr nahe dem unteren Kernrand 
zu liegen kommen, die distalen dagegen, da sie nicht an den längsten 
der langen Äste, sondern an den zwei etwas kürzeren sitzen, nicht ganz 
am oberen Kernrand (vgl. zusammenfassende Abb. 26), so liegt im all- 
gemeinen das untere Nukleolenpaar dem Kernrand näher als das obere 
(vgl. Abb. 8 besonders c, d, à, n untere Hälfte). Zufallsmäßig kommen 
natürlich die beiden Chromosomen mit den distalen Trabanten in der 
Telophase manchmal für sich zu liegen, (so daß sie die Kernhöhe hier 
alleine bestimmen) und entsprechend wird man dann auch das obere 
Nukleolenpaar dicht am oberen Kernrand finden (vgl. g unten). 

In keinem einzigen Falle waren es mehr als vier Nukleolen und in 
frühen Telophasen nie weniger als vier. Bei der nahen Lagerung der 
Partner eines einzelnen Paares verschmelzen diese natürlich sehr oft 
und bald, so daß in etwas älteren Telophasen vielfach nur drei oder zwei 
hantelförmige Kernkörper anzutreffen sind. Bei diesen handelt es sich 
also, wie ein Vergleich der frühen und alten Stadien ohne weiteres zeigt, 
nicht etwa um Teilungsstadien. 

Wir sehen hier zum ersten Male, wie man Arten einer Gattung in be- 
stimmten Fällen sehr gut und leicht an ihren Nukleolen unterscheiden 
kann. 

In älteren interphasischen Kernen findet man dann die verschieden- 
sten gestaltlichen und zahlenmäßigen Kombinationen (vgl. Abb. 8 k—m 
und o—+r). Sie lassen sich ohne weiteres aus der ursprünglichen gesetz- 
mäßigen Zahl, Lage und Größe der vier Nukleolen ableiten. Auch außer- 
halb der meristematischen Zone der Wurzel kommen manchmal noch 
Kerne mit zwei großen und zwei kleinen paarweise oben und unten im 
Kern gelagerten Nukleolen vor (Abb. 8e und f). Derartige Verhältnisse 
würde man bei den anderen drei Crepis-Arten vergebens suchen. 

Schließlich läßt sich bei Crepis pulchra eine mit unserer Annahme 
zunächst nicht zusammenhängende Beobachtung machen, die soeben 
angedeutet wurde. Oft schon in frühen, besonders auffallend aber in 
älteren Telophasen sind die beiden proximal gelegenen Kernkörper 
deutlich größer als die beiden distal gelegenen (Abb. 8, alle Figuren außer 
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Abb. 7. Crepis sibirica. a—h sehr frühe und etwas ältere Telophasen bzw. junge Ruhekerne. 

Crepis alpina. i späte, k frühe Telophase. In allen Kernen jeweils proximal gelegene Nukleolen 

(nur in der niedrigen Telophase k ist die proximale Lage nicht deutlich). Überall nur 2 bzw. zu 

einem verschmolzener Nukleolus. Crepis virens. (Ohne Bezeichnung.) Oben: sehr frühe und 

frühe Telophasen; unten: frühe und ältere Telophasen. Alle Nukleolen in ausgesprochen proxi- 
mailer Lage, nie mehr als 2. 


c, obere Hälfte sowie k und r). Diese in verschiedener Hinsicht wichtige 
Tatsache wird uns auch bei anderen Pflanzen begegnen und dann aus- 
führlich zu besprechen sein. Doch schon hier muß man den Schluß 





Lage, Form und Größe pflanzlicher Nukleolen. 793 


ziehen, daß die Ursache nur in den zwei Chromosomen liegen kann, an 
welchen die Nukleolen entstehen (vgl.S. 821). 

Eine Nachprüfung meiner Angaben, die dem notwendig erscheinen 
könnte, welcher der verblüffenden Übereinstimmung zwischen der ver- 
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Abb. 8. Crepis pulchra. a, o späte Telophasen; b, c, g, h, i, n sehr frühe und frühe, d ältere 

Telophase; e und f Kerne aus Streckungszone (Plerom), gesetzmäßige den Telophasen entspre- 

chende Nukleolenzahl und -lage noch zu erkennen. 1, m und p—r verschiedene Verschmelzungs- 

stadien der 4 Nukleolen in einzelnen Ruhekernen des Meristems; k zwei Ruhekerne, an der Form 
der Nukleol hmelzung als Schwesterkerne zu erkennen. 





langten Nukleolenzahl und -lage mit der gefundenen kritisch gegenüber 
steht, ist leicht. Besonders Crepis sibirica und Crepis pulchra sind bei 
den großen Chromosomen sehr dankbare Objekte. 

Ich wüßte nicht, wie die bei den sechs Crepis-Arten aufgefundenen 
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Gesetzmäßigkeiten der Nukleolenzahl und -lage anders erklärt werden 
könnten, als durch die Deutung, von der aus sie aufgedeckt wurden. Wie 
ist es sonst zu verstehen, daß bei allen Arten die Nukleolenzahl eine 
gerade ist? In der Weise eine Erklärung geben zu wollen, daß man, 
etwa an die alten Vorstellungen HÂCKkERs (1903) anknüpfend, je einen 
Nukleolus als zu je einem haploiden Chromosomensatz gehörig be- 
trachtet, wäre falsch. Denn dann müßte Crepis pulchra mit 4 anstatt 
2 Nukleolen eine tetraploide Art sein. Das ist sie aber mit 2 n— 8 gegen- 
über Crepis sibirica und C. alpina mit 2n = 10, und C. virens mit 
2n= 6 nicht. Ein Blick auf ihr Idiogramm zeigt das außerdem mit 
Sicherheit: Im haploiden Chromosomensatz gleicht keines der vor- 
handenen Chromosomen einem der anderen. 

Man könnte bei skeptischer Stellungnahme das Vorhandensein von vier 
Nukleolen bei C. pulchra gegenüber zwei bei den anderen Arten, unserer 
Annahme in ihrer allgemeinen Form recht gebend, dadurch zu er- 
klären versuchen, daß man bei Crepis pulchra Nukleolenbildung an vier 
Chromosomen annähme, gegenüber an nur zweien bei den anderen Arten, 
ohne sie mit den vier Trabantenchromosomen in Zusammenhang bringen 
zu wollen. Man müßte dann weiter zugeben, daß an zwei dieser Chromo- 
somen nur in ihrer proximalen Region, an den anderen zwei nur in der 
distalen Region Nukleolen entstehen, andernfalls die so sinnfällige paar- 
weise Lagerung der Nukleolen zu je zwei oben und unten im Kern ganz 
rätselhaft bliebe. 

Ein morphologischer Anhaltspunkt aber, warum gerade an den vier nicht 
Trabanten tragenden Chromosomen an bestimmten Stellen Nukleolen ent- 
stünden, an anderen Stellen dagegen nicht, würde fehlen; dagegen ist er 
gegeben in der Lage der Trabanten an den vier Trabantenchromosomen. 

Die an den Crepis-Arten erhaltenen Ergebnisse erfüllen in jeder 
Hinsicht die oben aufgestellten Forderungen. Sie allein schon könnten 
als vollkommene Stütze der Hypothese gelten. 

Ich habe deshalb auch auf die so nahe liegende Beweisführung, wie 
sie auf Grund der Amphiplastie (NAWASCHIN 1927) und der neuerdings 
von NAWASCHIN (1929) hergestellten trisomen Mutanten mit drei Satel- 
litenchromosomen möglich wäre, zurlächst verzichtet und es für richtiger 
gehalten, an weiteren Arten möglichst verschiedener Verwandtschafts- 
kreise die Deutung auf ihre Richtigkeit zu prüfen. 


1 Die paarweise Lage zu je zwei ist natürlich noch weniger verständlich, wenn 
man einen Zusammenhang zwischen Nukleolenbildung und einzelnen Chromo- 
somen überhaupt ablehnt. Denn wenn man sie etwa dadurch erklären wollte, 
daß man sie sich durch einmalige Teilung von vorher an den betreffenden Stellen 
im Kern in der Einzahl vorhandenen Nukleolen zustande gekommen denkt, so 
wäre das falsch. Daß keine Teilung, sondern Verschmelzung von Nukleolen 
stattfindet, zeigt eindeutig ein Vergleich von frühen und späten Telophasen. 
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B. Zweite Prüfung auf vergleichend-cytologischer Grundlage. Direkte 
Belege dafür, daß die Nukleolen nur an bestimmten Stellen bestimmter 
Chromosomen entstehen. Voraussage von Trabanten auf Grund von 
Nukleolen. (Aloe, Polemonium.) 


Wir wählen jetzt aus der großen Menge von Pflanzen mit Trabanten 
zwei aus, bei welchen diese distal an langen Ästen sitzen, und in deren 
Chromosomensatz keine längeren Äste als die Trabanten tragenden vor- 
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matischen Zone der Wurzel js je zwei zusammengehörige Schwesterkerne (}) auf 
zeigt sie eine ganz auffallende en der LP DR à hes m. 
Gesetzmäßigkeit (Abb. 9). In Prollopinsen sis aac Damian an, in der 
sämtlichen ruhenden 61 Ker- die Nukleolen liegen. —_ links: Wurzellängs- 
nen (von den insgesamt 70 Ker- 

nen kommen sechs, da sie angeschnitten sind und ihnen der Nukleolus 
fehlt — Reihe II, III und V —, zwei weil sie sich im Ana- und Telo- 
phasestadium — Beihe IV Mitte und ganz oben — befinden, einer weil 
er prophasisch ist — Reihe II unten —, nicht in Betracht) liegen die 
Nukleolen in der Ein- oder Mehrzahl in der Nähe der Kernperipherie, 
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oft dicht an diese herangerückt. Und weiter: Die meisten Nukleolen 
sind dem Kernrande genähert, dessen Tangente senkrecht zur Längs- 
richtung der Wurzel (Pfeil links des Gewebestückes) verläuft. Nur in 
drei Kernen (II Mitte, III oben und in dem Zellkomplex links unten) 
liegen die Nukleolen an dem Kernrand, dessen Tangente mit der Wurzel- 
längsrichtung zusammenfällt. Und mehr: Von diesen 57 Kernen lassen 
sich 48 in 24 einzelne Paare ordnen auf Grund der Nukleolenlage. Das 
wird möglich durch die Betrachtung der Telophase in Reihe IV/V und der 
spät telophasischen Kerne rechts daneben in Reihe VI. Man erkennt 
“hier, daß die Nukleolen nicht beliebig am oberen oder unteren Rand der 
Kerne (in Bezug auf die Längsrichtung der Wurzel) auftreten, sondern 
vielmehr, wie unsere Annahme es verlangt, an der Seite der Schwesterkerne, 
an welche in der Ana- und Telophase die distal an den langen Ästen der 
zwei Chromosomen befestigten Trabanten zu liegen kommen. Es müssen 
also immer solche ruhenden Kerne Schwesterkerne sein, bei denen die 
Nukleolen an den sich einander zugewandten Kernseiten liegen. Man 
erhält so oft mehrere hintereinanderliegende Kernpaare (in dem ab- 
gebildeten Beispiel besonders schön in Reihe I) oder Ketten von Einzel- 
kernen, in welch letzteren in gesetzmäßiger Abwechslung die Nukleolen 
(jetzt in Bezug auf die Wurzelspitze!) das eine Mal oben, das andere Mal 
unten am Kernrand liegen!. 

Einer besonderen Erklärung bedürfen nun noch die Kerne, in welchen 
die Nukleolen an der Kernperipherie auftreten, deren Tangente mit der 
Wurzellängsrichtung zusammenfällt. Wie aus Betrachtung der Reihe III 
hervorgeht, ist diese in ihrem oberen Teil in zwei Zellreihen zerlegt. 
Daran anschließend folgt dann wieder eine ältere, noch ungeteilte Zelle, 
und in dieser befindet sich der Zellkern mit der ,,unrichtigen“ Lage der 
Nukleolen. Zwanglos ergibt sich aus der ganzen Situation: Dieser Kern 
ist, ursprünglich so wie die meisten anderen Kerne liegend, um 90° ge- 
dreht, weil seine Zelle sich demnächst ebenfalls in der Querrichtung der 
Wurzel teilen wird. 

Es ist somit möglich, aus der Gesetzmäßigkeit der Nukleolenlage und der 
damit verbundenen Feststellung eines ,,Oben‘‘ und ‚Unten‘ auch im Ruhe- 
kern dessen Orientierung zur Richtung der bevorstehenden Zellteilung noch, 
bevor er in ein sichtbares Prophasestadium getreten ist, aufzufinden. Es 
würde zu weit vom Thema abführen, wollten wir auf die diesen Befund 
betreffenden Fragen näher eingehen. Das soll an anderer Stelle ge- 
schehen. Hier war mir bei der ausführlichen Schilderung nur daran 


1 An sich wäre es natürlich möglich, die Paare auch so zusammenzustellen, 
daß immer zwei Kerne zusammengehören, bei welchen die Nukleolen an den 
voneinander abgewandten Kernseiten liegen. Daß das aber falsch wäre, ergibt 
sich eben aus der Lage der Nukleolen in der Telophase (Abb. 9, Reihe IV/V 
Mitte und VI Mitte oben). 





Lage, Form und Größe pflanzlicher Nukleolen. 797 


gelegen, zu zeigen, welche Gesetzmäßigkeiten von unserem Deutungs- 
versuch aus gefunden werden konnten. 
Tritt schon in ruhenden Kernen die ausgesprochen distale Lags der 





Abb. 10. Aloe arborescens. a, c sehr junge telophasische Kerne mit distal gelegenen Nukleolen. 

b VY Anaphase; f Anaphase mit je 4 Trabanten in beiden Hälften; e, g, h—k etwas ältere Telo- 

phasenkerne, Schwesterkerne bis auf e: ein Nukleolus in anomaler Lage, deren Zustandekommen 
das Anaphasenstück d zeigt. 


Kernkörper bei schwacher Vergrößerung klar in Erscheinung, so wird 
das bei genauer Untersuchung möglichst früher Telophasen noch sinn- 
fälliger (Abb. 10 a, c, g, k und Abb. 11 c). In diesen frühen Stadien 
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konnte zunächst einwandfrei gefunden werden, daß die Zahl der auf- 
tretenden Nukleolen nicht, wie erwartet, zwei, sondern vier ist. Diese 
gegen die Richtigkeit der Annahme sprechende Tatsache wird weiter unten 
verfolgt werden (S.799). In den frühesten gefundenen Telophasenhälften 
ist deutlich zu erkennen, daß die Nukleolen ganz oben in der äußersten 
Kernperipherie gebildet werden, im Gegensatz zu denen von Crepis 
pulchra, die deutlich weiter unterhalb der Kernspitze auftreten und nur 
dann sehr hoch oben im Kern erscheinen, wenn, wie auseinandergesetzt 
‚wurde, die beiden Chromosomen mit den distalen Trabanten im telo- 
phasischen Kern ganz für sich zu liegen kommen. 

Diese sehr eigenartige Lage der Nukleolen von Aloe arborescens ganz 
an dem oberen Kernrand wäre ohne unsere Annahme ebenso unver- 
ständlich wie die gerade entgegengesetzte Lage bei Crepis sibirica und 
C. virens. In den frühen Telophasen von Aloe arborescens ließ sich 
nun noch eine weitere wichtige Beobachtung machen, die bei der ver- 
hältnismäßigen Kleinheit der Chromosomen der Crepis-Arten bei diesen 
nicht möglich war. In Abb. I1c sieht man nämlich, daß die Nukleolen 
nicht irgendwo in den Räumen zwischen den Chromosomen auftreten, 
sondern ganz genau an den Enden einzelner Chromosomenäste. Hierbei 
kann es sich nur um die langen Äste der acht großen Chromosomen handeln 
(vgl. Abb. 105 und f). Auf diese im Sinne unserer Annahme wichtige 
Feststellung werde ich am Schluß des Abschnittes ausführlich zurück- 
kommen. 

Wären nicht die Nukleolen durch die intensiv gelbe Färbung von den 
roten Chromosomen scharf unterschieden, so könnte man sogar versucht 
sein, die Nukleolen für Trabanten zu halten. Auf jeden Fall läßt sich 
die Möglichkeit nicht von der Hand weisen, daß die Nukleolen von 
Aloe arborescens direkt aus den Trabanten hervorgehen, da in dieser sehr 
klaren Telophase (c) über den Nukleolen auch nicht eine Spur von ihnen, 
weder in Form von kleinen Kügelchen, noch etwa in telophasischer Rück- 
bildung wie die übrigen Chromosomenäste, gefunden werden konnte. 
Wenn auch der heutige Stand unserer Kenntnisse sowie die weiter unten 
(S. 810f.) mitzuteilenden Ergebnisse, die mit der Nuklealreaktion erhal- 
ten wurden, und die Beobachtungen iiber den genauen Entstehungsort 
der Nukleolen gegen eine solche Auffassung sprechen, so wollen wir uns 
doch den weiteren Weg durch Vorurteile nicht verbauen. 

Ich bezeichne die distale Lage der Nukleolen ganz nahe dem Kernrand 
von jetzt ab als distale Lage I, die distale Lage etwas weiter unterhalb, 
aber noch deutlich über der Kernmitte, wie bei Crepis pulchra, als distale 
Lage II. Wir werden beiden noch bei Arten ganz verschiedener ver- 
wandtschaftlicher Stellung begegnen. 

Unsere Annahme fordert auf Grund des von TAYLOR gegebenen 
Idiogramms mit zwei Trabanten zwei Nukleolen. Tatsächlich fand ich 
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aber, wie bereits erwähnt, nicht zwei, sondern vier. Diese Zahlkann man 
meistens nur in sehr frühen Telophasen feststellen, da mit dem Heran- 
wachsen der Kernkörper sehr bald Verschmelzung eintritt und dann nur 
drei und zwei gefunden werden (vgl. Abb. 10 A und i) und in älteren Inter- 
phasekernen dann sehr oft nur noch ein einziger Kernkörper (vgl. Abb. 9). 

Das Vorhandensein von vier anstatt zwei Nukleolen sprach zunächst 
gegen die Richtigkeit der Vorstellung, daß diese an den Trabanten- 
chromosomen gebildet würden, da es wenig wahrscheinlich schien, daß 
TayLor Trabanten übersehen haben sollte. Doch die Tatsache, daß 
sämtliche Nukleolen in gesetzmäßiger Lage angetroffen wurden, sowie 
die an Crepis erhaltenen Ergebnisse veranlaßten mich, an den Enden 
der sechs anderen langen Chromosomenäste nach Trabanten als Ursache 
für die unerwartete Nukleolenzahl zu suchen. 

Die zwei noch fehlenden Trabantenchromosomen wurden gefunden, 
und damit können wir zum ersten Male die Möglichkeit einer Voraussage 
der Chromosomengestalt auf Grund einer bestimmten Zahl und Lage der 
Nukleolen zeigen. Es gelang bald, besonders in Anaphasen (Metaphasen 
sind, wie das auch TAYLOR angibt, bei den langen und oft umgeschlagenen 
Chromosomen wenig geeignet) festzustellen, daß sicher mehr als zwei 
Trabanten vorhanden sein müssen. Wiederholt fand ich Anaphasen- 
hälften, in denen an drei langen Chromosomenästen Trabanten saßen 
(Abb. 105). Schließlich wurde die in Abb. 10 f gezeichnete Anaphase 
gefunden. In beiden Hälften sind sämtliche acht langen Äste zu sehen 
(in der Mitte oben gegenüber der Lücke ein zurückgeschlagener); an 
vier recht genau gegenüberliegenden Ästen sitzt je ein Trabant. Es 
braucht wohl kaum betont zu werden, daß durch die Voraussage der 
Zahl und Lage der zwei Trabanten auf Grund der Hypothese diese eine 
weitere starke Stütze erhält. Die Frage, ob TAYLOR, was ich für nicht 
sehr wahrscheinlich halte, diese zwei Trabanten übersehen hat, oder ob 
mir eine andere Rasse von Aloe arborescens zur Untersuchung diente, ist 
von untergeordneter Bedeutung. 

Wir kehren nun nochmals zur Nukleolenlage zurück. So gesetzmäßig 
und in die Augen springend diese bei Aloe arborescens auch ist, es kom- 
men doch hier und da Abweichungen vor. Eine solche ist in Abb. 10 e 
wiedergegeben (vgl. auch Abb. 9, IV unten). Von den vier Nukleolen 
liegen drei vorschriftsmäßig oben im Kern (das ,,Oben“ ergibt sich aus 
der Lage der Nukleolen in der andern Telophasenhälfte, die hier nicht 
mit abgebildet wurde). Hin Nukleolus liegt dagegen an der Kernbasis. 
Die Erklärung dieses durchaus als Ausnahme zu bewertenden Falles 
(vgl. das Übersichtsbild Abb. 9) ergibt sich aus der jedem Cytologen 
geläufigen Beobachtung, daß in Anaphasen bei langchromosomigen 
Arten oft einzelne Äste umgebogen sind. Diese Äste werden dann bei 
der telophasischen Rückbildung, wie kaum anders denkbar, ihre anomale 

Planta Bd. 12. 53 
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Lage beibehalten!. Ist ein solcher Ast zufällig einmal ein Trabanten 
tragender, so muß auf Grund unserer Annahme der an diesem Trabanten 
entstehende Nukleolus ausnahmsweise an die Kernbasis zu liegen kom- 
men. Bei Aloe arborescens findet man zurückgeschlagene Äste verhältnis- 
mäßig häufig. Es gelang, eine Anaphase aufzufinden, in der das Tra- 
banten tragende Chromosom so zurückgeschlagen ist, wie es die Aus- 
nahmslage der Telophase in Abb. e verlangt (Abb. 10 d). 

Außer umgebogenen Ästen, die noch ganz in den Bereich der übrigen 
normal orientierten Äste und damit in den telophasischen Kern hinein- 
fallen, gibt es bekanntlich bei langehromosomigen Arten auch solche, 
bei denen ein so großes Stück umgebogen oder sogar der ganze Ast so 
weit zurückgeschlagen ist, daß er außerhalb der übrigen Äste und damit 
des sich bildenden Zellkerns zu liegen kommt. Solche herausragenden 
Äste oder Aststücke kann man dann oft noch an ruhenden Kernen nicht 
nur der meristematischen Zone, sondern auch in Kernen ausgewachsener 
Zellen antreffen. Das beobachtete ich zum Beispiel in den Epidermis- 
zellen von Allium, bei welcher Art das Zurückbiegen bzw. Zurück- 
schlagen der Äste ja besonders häufig vorkommt. 

Es leuchtet ein, daß gerade dieser zu zweit genannte Fall die Möglich- 
keit in sich birgt, die Richtigkeit unserer Vorstellung direkt zu beweisen, 
d. h. zum mindesten noch sinnfälliger, als dies an normalen Telophasen 
derselben Art möglich war (vgl. S. 798 und Abb. 11c), zu zeigen, daß die 
Kernkörper nur an bestimmten Stellen nur einzelner und zwar bestimmter 
Chromosomen des ganzen Satzes entstehen. Ist das außerhalb des Kerns 
zu liegen kommende Chromosom das Trabantenchromosom, so muß an 
diesem, und zwar an der Stelle, an welcher der Trabant sitzt, außerhalb 
des eigentlichen Kernes ein (und nur ein einziger!) Nukleolus auftreten. 
Andererseits müssen natürlich auch zurückgeschlagene Äste vorkommen, 
an denen kein Nukleolus sitzt. Bei Aloe arborescens ist die Aussicht, 
Trabanten tragende, zurückgeschlagene Äste zu Gesicht zu bekommen, 
deshalb verhältnismäßig groß, weil ja von den acht langen Ästen die 
Hälfte mit Trabanten versehen ist (Abb. 10f). Ich habe deshalb keine 
Mühe gescheut, solche zurückgebogenen Äste mit Nukleolen und ohne 
solche aufzufinden. Das langwierige Suchen hatte schließlich Erfolg. 
In Abb. 11a, b sind die beiden Fälle wiedergegeben. 

Besonders eindeutig liegen die Verhältnisse in der oberen Hälfte 
der in Abb. b abgebildeten Telophase, in welcher die Grenzen zwischen 
den einzelnen Chromosomenästen zum Teil noch deutlich zu erkennen 


1 Daß diese Auffassung richtig ist, ersehe ich während der Drucklegung 
aus einer Arbeit von BËLAK (1929). Der Verfasser stellt durch Lebendbeob- 
achtung fest, daß in der Anaphase umgebogene Chromosomenäste auch in 
der Telophase umgebogen bleiben können. Allerdings ist das nicht so häufig 
der Fall wie ich vermutete, was aber in obigem Zusammenhang belanglos ist. 
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sind. Dicht am oberen Kernrand (distale Lage) liegen zwei anstatt vier 
Nukleolen. Am Kernpol sieht man zwei zurückgeklappte Äste, und an 
ihrer äußersten Spitze liegt je einer der in der distalen Kernregion fehlenden 
Nukleolen. In der unteren Hälfte dieser Telophase ist die Bildung des 
jungen Zellkerns weiter fortgeschritten, die Astgrenzen sind nur noch 
an einer einzigen Stelle zu erkennen, und zwar unten im Kern. Dieser 
tiefe, an der Basis von normalen telophasischen Kernen sonst nie be- 
obachtete „Einschnitt‘‘ deutet darauf hin, daß wie in der oberen Hälfte 
auch hier Äste nach hinten zurückgeschlagen sind, und gerade hier 
liegen auch die Nukleolen. Aber wenn auch die Astgrenze nicht mehr zu 


a = 
am (iP 





Abb. 11. Aloe arborescens. a sehr frühe Telophase (von den 8 Nukleolen ist 1 noch nicht gebil- 
det). Oben und unten je ein Nukleolus in falscher Lage. Deutung in der oberen Hälite wie 
Abb. 10 e, d; in der unteren durch Zurückschlagen und Umbiegen des Trabanten tragenden Astes. 
b Ausnahmstelophase mit je 2 richtig und 2 falsch liegenden Ästen in beiden Hälften. In der 
oberen Hälfte liegt auf je einem aus dem Kern nach hinten zurückgeschlagenen Ast je ein Nu- 
kleolus distal. Deutung der anomalen Nukleolenlage in der unteren Hälfte wie in Abb. 10 e, d. 
c sehr frühe Telophase, die Nukleolen jeweils an dem Ende von Chromosomenästen (vgl. Abb. 10, 
b und f). d telophasischer Kern von oben gesehen. 





sehen wäre, würde für beide ‚falsch‘ an der Kernbasis liegenden Nukleolen 
zwanglos dieselbe Deutung, wie sie oben für Abb.10e gegeben wurde, 
Geltung haben. (Bzgl. der drei distalen Nukleolen vgl. Nachtr. S. 844). 

In der anderen Telophase (Abb. 11 a), die, wie man an der Größe der 
Nukleolen und den zum Teil noch sehr deutlichen Astgrenzen erkennen 
kann, jünger ist, als die in Abb. b abgebildete, sind ebenfalls einige Äste 
nach hinten aus dem Kern zurückgeschlagen. In der oberen Hälfte liegen 
drei Nukleolen, wie verlangt, in der distalen Region (zwei von ihnen wie- 
der deutlich an den Enden zweier noch gut erkennbarer Äste). Der 
vierte Kernkörper liegt zwar unrichtig in der proximalen Region, aber 
nicht etwa an der Basis des nach hinten aus dem Kern zurückgeschlage- 
nen Astes, sondern, wie einwandfrei festgestellt werden konnte, distal 
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an einem innerhalb des Kernbereichs (wie in Abb. 10 d abgebildeten) 
in halber Höhe umgebogenen Astes. 

Schließlich sei die untere Hälfte der in Abb. 11 a abgebildeten Telo- 
phase besprochen. Hier sind nur drei Nukleolen festzustellen ; der vierte 
ist offenbar noch nicht gebildet. Zwei Nukleolen liegen schön an den 
äußersten Enden normal orientierter Äste, der dritte ebenfalls an dem 
distalen Ende eines Chromosomenastes, der doppelt umgebogen ist: ein- 
mal im Drehpunkt des Chromosoms nach hinten aus dem Kernbereich 
_ heraus, und zweitens in halber Asthöhe wieder nach der Kernbasis zu- 
rück, und wie sich mit der Mikrometerschraube verfolgen ließ, nach 
unten vom Beschauer aus, wo auch der Nukleolus liegt. 

Die beiden Telophasen mit den aus dem Kernbereich zurückgeschla- 
genen Ästen im Verein mit den normalen Telophasen (Abb. 11 c) zeigen: 
Die vier Nukleolen von Aloe arborescens bilden sich an den äußersten 
Enden von vier langen Ästen der acht großen Chromosomen, also an der 
Stelle, an welcher bei vier dieser Chromosomen die Trabanten sitzen. 
Außer diesen acht großen Chromosomen sind noch sieben sehr viel kleinere 
symmetrische vorhanden (vgl. Abb. 10 b, d, f und TayLor 1925 b, Text- 
abb. 1). An diesen bilden sich die vier Nukleolen nicht, da letztere dann 
ja immer in der proximalen Kernregion auftreten müßten, und aus dem- 
selben Grunde nicht an den kurzen Ästen der acht langen Chromosomen. 
Es kann also mit Sicherheit gesagt werden: 

Von insgesamt 28 Chromosomenästen kommen nur acht in Betracht, 
an welchen die Nukleolen entstehen. Damit ist ein wesentlicher Fort- 
schritt gegenüber den bei Crepis erhaltenen Resultaten erreicht, wo die 
Bildung der Nukleolen an einzelnen Chromosomen selbst noch nicht 
nachgewiesen werden konnte und damit der direkte Nachweis, daß die 
Nukleolen nur an bestimmtem Chromosomen sich bilden, an anderen 
aber nicht, noch unmöglich war. Bei Aloe arborescens ist er erbracht. 

Ob die vier Astenden, an welchen die Nukleolen auftreten, zu den 
vier Trabantenchromosomen gehören oder zu den vier anderen großen, 
läßt sich natürlich nicht entscheiden. Wie wenig wahrscheinlich letztere 
Möglichkeit aber ist, braucht nach allem bisher Mitgeteilten wohl kaum 
mehr betont zu werden. 

Zum Schlusse dieser Erörterungen über die anomalen Nukleolen- 
lagen bei Aloe arborescens sei nochmals ausdrücklich hervorgehoben: 
1. Die distale Lage aller vier Nukleolen ist durchaus die Regel. 2. Zu- 
rückgeschlagene Äste mit je einem Nukleolus, also außerhalb des eigent- 
lichen Kerns, konnten direkt beobachtet werden (Abb. 11 a unten, boben). 
3. Nur in den Fällen, in welchen bei anomaler Nukleolenlage der Ast- 
verlauf nicht mehr zu erkennen ist, handelt es sich um Deutungen. 

b) Polemonium coeruleum. Diese Pflanze ergab zum zweiten Male 
die notwendige und zutreffende Voraussage von Trabanten aus dem 
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Vorhandensein von Nukleolen. In schon einige Zeit zurückliegenden 
Untersuchungen hatte ich festgestellt, daß die Chromosomen von 
Polemonium coeruleum wohl durchwegs alle symmetrisch oder doch 
annähernd symmetrisch sind; außerdem wurden zwei verhältnismäßig 
große Trabanten beobachtet, die bei ihrer selbstverständlich distalen 
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Abb. 12. Polemonium coeruleum. a—c Metaphasen bzw. Metaphasenstiicke mit je 2 groBen und 
2 kleinen Trabanten; d, e, h frühe Telophasen mit distal gelegenen Nukleolen; f, g, i ältere Telo- 
phasenkerne, N ukleolen noch distal gelegen, aber zum Teil vollständig miteinander verschmolzen. 
k, l zwei Stücke aus Anaphasen mit je 3 gegenüberliegenden Trab (in k, untere 
Hälfte 


, 4 Trabanten zu sehen). 








Lage in der Telophase hoch oben im Kern zu liegen kommen müssen. 
Die Verhältnisse sind also in dieser Hinsicht dieselben wie bei Aloe arbo- 
rescens, und entsprechend waren zwei ganz am oberen Kernrand gelegene 
Nukleolen zu erwarten. Ein Blick auf Abb. 12, besonders die frühen 
Telophasen d, e, h, zeigt, wie genau die Nukleolenlage mit der theoretisch 
verlangten übereinstimmt. In älteren telophasischen Kernen (Abb. 12 / 
unten und i) kann man natürlich, wie bei Aloe arborescens, nicht mehr 
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erkennen, ob die Nukleolen infolge ihres Wachstums von der Kernober- 
fläche abgedrängt wurden, oder, ob sie schon von vornherein in einiger 
Entfernung von dieser angelegt werden. 

Aber auch hier wieder ergab sich dieselbe Schwierigkeit: Es sind 
nicht zwei, sondern vier Nukleolen am oberen Kernrand1. Sobald die Telo- 
phasen älter werden, verschmelzen natürlich meistens die Nukleolen zu 
einem einzigen. Ich untersuchte daraufhin nochmals und mit besonderer 
Sorgfalt Meta- und Anaphasen. Das Ergebnis ist in Abb. 12 a—, k, I 
dargestellt. In den drei Metaphasen sieht man außer den zwei größeren, 
“bereits erwähnten Trabanten zwei weitere, deutlich kleinere. In Ana- 
phasen konnten mindestens drei an gegenüberliegenden Ästen sitzende 
Trabanten gefunden werden. Zum zweiten Male erweist sich also die 
Voraussage von Trabanten auf Grund von Nukleolen als richtig. 

Im Anschluß an Polemonium coeruleum habe ich auch die im ersten 
Abschnitt erwähnte Collinsia bicolor kurz auf die Nukleolenzahl und -lage 
untersucht und konnte feststellen, daß sicher mehr als zwei Nukleolen 
in frühen Telophasen in distaler Lage vorhanden sind. Zu einer genauen 
Untersuchung ist aber diese Art bei der Kleinheit der Chromosomen 
sehr ungeeignet. Dasselbe gilt für Lactuca denticulata. Übrigens zeigen 
die in Abb.4e,g gezeichneten Kerne noch deutlich die hier zu fordernde 
Lage der Nukleolen gegen die Kernbasis hin. Auf die gründliche Unter- 
suchung beider Arten habe ich verzichtet, da es genug andere Pflanzen 
mit großen Chromosomen gibt, die allein für so genaue Beobachtungen 
in Frage kommen. 


C. Direkter Nachweis der Nukleolenbildung unterhalb des Trabanten. 

Die ,,Urform“ des Nukleolus. Begriff des „SAT-Chromosoms“ oder 

»Nukleolenchromosoms“ (Vicia faba). 

1. Zahl und Lage der Nukleolen unterhalb des Trabanten. Die spe- 
zielle Form der Hypothese verlangt, daß die Nukleolen unterhalb des 
Trabanten entstehen. Das ergab sich aus der Lage der Trabanten bei 
Lactuca denticulata und Crepis virens oberhalb der Nukleolen im ruhen- 
den bzw. spät telophasischen Kernen (vgl. S. 784 und Abb.4 und 5). 
Die bisher mitgeteilten Untersuchungen brachten in diesem Punkte 
noch keine Entscheidung, da bei allen Arten die Trabanten und Fäden, 
mit welchem erstere dem Chromosom aufsitzen, zu klein sind, als daß 
man aus der Höhenlage der Nukleolen bestimmte Schlüsse hätte ziehen 
können. Bei Aloe arborescens war bei vorurteilsfreier Beurteilung der 
Bilder die Entstehung der Nukleolen aus dem Trabanten selbst zum min- 
desten nicht von der Hand zu weisen. 


ı Möglicherweise kommen auch noch zwei proximal gelegene Nukleolen 
vor. Ich konnte sie aber in den wenigen Fällen, in denen ich sie antraf, nicht 
mit Sicherheit als Nukleolen erkennen (Abb. 12 e unten, g oben). 
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Nicht nur in dieser Hinsicht aufschlußreich (vgl. S. 820ff.) gestaltete 
sich die Bearbeitung der. Gattung Vicia. Zunächst sei über die an Vicia 
faba var. equina erhaltenen Ergebnisse berichtet. Bei den großen Chro- 
mosomen, den besonders auffallenden, bekannten Trabanten, den in Ana- 
phasen sehr langen und meistens deutlich sichtbaren Fäden (Taf. VIII e, k) 
schien diese Pflanze besonders geeignet, die Entstehung des Nukleolus am 
Trabantenchromosom direkt nachzuweisen und alle diesbezüglichen Ein- 
zelheiten aufzuklären. 

Die erste uns jetzt schon geläufige Forderung ist: Es dürfen nicht 
mehr und nicht weniger als zwei Nukleolen in frühen Telophasen 
vorhanden sein. Ich habe Vicia faba mit besonderer Sorgfalt unter- 
sucht, auf das genaueste angeschnittene Kerne und Überlagerungen 
berücksichtigt, und in normalen Telophasen und telophasischen Kernen 
die Forderung vollkommen erfüllt gefunden. Längs- wie Querschnitte 
(Taf. VIII sämtliche Figuren — außer den die Anaphasen wiedergeben- 
den —, Abb. 13) zeigen alle zwei Nukleolen (in Taf. VIII, b unten 
liegen die zwei Nukleolen übereinander). In allen die Längsschnitte 
wiedergebenden Abbildungen der Telophasen sind auch die Chromo- 
zentren mit eingezeichnet. Auf sie gehe ich hier nicht ein; das wird in 
der angekündigten Arbeit über das Heterochromatin bei Phanerogamen 
geschehen. Ich weise aber ausdrücklich auf sie hin, um einer möglichen 
Verwechslung mit Nukleolen, mit denen sie nicht das geringste zu tun 
haben, vorzubeugen. In älteren telophasischen und interphasischen 
Kernen der meristematischen Zone und eigentlichen Ruhekernen außer- 
halb derselben ist, wie überall, von einer Gesetzmäßigkeit der Nukleolen- 
zahl natürlich nichts mehr zu bemerken; es können ebenso gut ein ein- 
ziger, wie auch noch die zwei ursprünglichen Nukleolen vorhanden sein. 

Von meinen Heterochromatin-Untersuchungen her war mir bekannt, 
daß die Chromozentren bei Vicia faba immer unterhalb des Nukleolus 
sitzen, was auch ohne weiteres auf Taf. VIII, p zu ersehenäst. Es war mir 
aber nie aufgefallen, daß auch die Nukleolen in Bezug auf die Kernhöhe 
eine bestimmte Lage einnehmen. Vielmehr hatte ich denselben Eindruck 
wie bei Allium Cepa (vgl. S. 823), nämlich sie lägen etwa in der Mitte des 
Zellkerns. (Die entsprechende Breitenlage der Nukleolen in je zwei älteren 
Schwesterkernen, wie sie bei Allium so deutlich wird (vgl. Abb. 1), tritt 
bei Vicia faba, da hier die Kerne viel schmäler sind, die Nukleolen des- 
halb ziemlich bald annähernd die ganze Kernbreite einnehmen, kaum 
in Erscheinung (Taf. VIII, p). Die Folge dieses Auftretens der Nukleolen 
etwa in der Kernmitte bei diesem klassischen und so oft untersuchten 
Objekt ist, daß eine besondere Gesetzmäßigkeit in der Nukleolenlage 
in Bezug auf die Kernhöhe bis jetzt nicht erkannt wurde. 

Aus dieser Lage des Nukleolus annähernd in der Zellmitte ergibt 
sich eindeutig: Die Nukleolen können nicht am oberen Ende des tra- 
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bantenartigen Astes oder, mit welcher Möglichkeit ja ebenfalls gerechnet 
werden mußte, nicht in seiner Mitte entstehen, da sie sonst, wie bei 
Aloe arborescens, etwa ganz am oberen Kernrand oder doch sehr viel über 
der Kernmitte auftreten müßten. Entstehen sie dagegen, wie die Hypo- 
these es verlangt, direkt unterhalb des trabantenartigen Asttsückes, so 
müssen sie deutlich über der Kernmitte erscheinen. Aus den Abb.e, k auf 
Taf. VIII ebenso wie aus den bekannten von SAKAMURA gegebenen ist näm- 
lich ohne weiteresersichtlich, daß die Einschnürung bzw. das untere Ende 
des trabantenartigen Aststückes immer über der Mittedesganzen Astesund 
der übrigen langen Äste, welche ja alle die Kernhöhe mitbestimmen, liegt. 

Als ich daraufhin meine Präparate nochmals auch nur flüchtig an- 
sah, erkannte ich jetzt die geforderte und äußerst charakteristische Lage 
der Nukleolen deutlich etwas über der Kernmitte, sehr oft noch in älteren 
telophasischen (Taf. VIII, p) und sogar in typisch interphasischen Kernen; 
besonders schön natürlich, wie auch bei den erstuntersuchten Objekten, 
in frühen Telophasen, wo infolge der Kleinheit der Nukleolen ihr Entsteh- 

t am charakteristischsten hervortritt. Ich brauche nur auf die- 
selben Figuren wie oben Taf. VIII,a—%h, lund Abb. 135bzu verweisen. Jeder, 
der Längsschnittpräparate von Vicia faba-Wurzeln besitzt, kann sich 
leicht von der gesetzmäßigen Höhenlage der Nukleolen etwas über der 
Kernmitte überzeugen. 

Ähnlich wie bei Aloe arborescens kann man ganze Zellenzüge finden, 
mit Kernen, in denen die Nukleolenlage dieselben Gesetzmäßigkeiten 
zeigt, wie sie für diese Art (S. 795) beschrieben und abgebildet wurden. 

Die Art dieses Nachweises der Nukleolenbildung unterhalb des tra- 
bantenartigen Astes und ganz offenbar an dem ihn befestigenden Faden 
ist natürlich noch ebensowenig direkt, wie bei allen bis jetzt in dieser 
Arbeit untersuchten Arten, da ja auch hier der Nukleolus zwar auf der 
geforderten Höhe, aber nie in Verbindung mit dem Satellitenchromosom 
als solehem beobachtet werden konnte. Zunächst kann man nun leichter, 
als dies bei Aloe arborescens möglich war, zeigen, daß auch in normalen 
Telophasen die Nukleolen nicht in den längsverlaufenden und bei guter 
Fixierung nur schmalen Lücken zwischen den Chromosomen gebildet 
werden, sondern an einzelnen Chromosomenästen. Das zeigen schön 
die frühesten Telophasen, die ich finden konnte (Taf. VIII, Abb.c,/,g). 
Fast ausnahmslos erscheinen hier die Kernkörper auf je einem Ast. 
Ferner war in einigen Fällen (Taf. VIII, Abb. /,g) beim Drehen der Mikro- 
meterschraube mit Sicherheit das genau gleichzeitige Erscheinen und Ver- 
schwinden von Nukleolus und zugehörigem Ast zu beobachten. Der Ast 
erscheint nur in dem Augenblick scharf, in dem an der klaren Kontu- 
rierung des Nukleolus die Einstellung auf seine optische Mitte sicher ist; 
das heißt: Der Nukleolus sitzt nicht am Chromosom, sondern in ihm, 
zwischen den beiden Aststücken. 
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Die Nukleolenbildung an einzelnen Chromosomen kann man, wie 
bei Aloe arborescens (vgl.S. 801), wieder besonders schön an zurückgeschla- 
genen Ästen nachweisen. Allerdings mußte ich viel länger nach solchen 
Ausnahmefällen suchen. Zwei solche Telophasen sind in Abb. 13 dar- 
gestellt. In beiden sieht man in jeweils einer Hälfte einen Chromosomen- 
ast zurückgeschlagen, die beiden anderen Hälften sind vollkommen 
normal. In diesen sind in der älteren Telophase zwei große, in der 
jüngeren zwei kleinere Kernkörper, 
besonders bei letzterer in der typi- 
schen Lage etwas oberhalb der 
Kernmitte, vorhanden. 

Von den beidenanderen Hälften 
mit den zurückgeschlagenen Ästen 
findet man in der älteren (a) nur 
einen einzigen Nukleolus in typi- 
scher Lage, der zweite dagegen liegt 
außerhalb des Kerns in dem zurück- 
geschlagenen Ast, und zwar deut- 
lich dem distalen Ende genähert. 
Die Art desZurückschlagenskonnte 
genau festgestellt werden. Leider 
war trotzdem nicht einwandfrei zu 
erkennen, obder zurückgeschlagene 
Ast einem einzelnen der zehn stark 
asymmetrischen Chromosomen ent- 








spricht, oder ob er wirklich, wie es 
den Anschein hatte, unten mit dem 
links im Kern normal liegenden Ast 
nicht nur verklebt ist, sondern zu 
ihm als der andere Ast eines der 
zwei einzigen symmetrischen Chro- 
mosomen gehört. Es leuchtet ein, 


Abb.13. Vicia faba. Eine ältere und eine jüngere 
Telophase (rechts). In den oberen Hälften ist je 
ein Chromosomenast aus dem Kern zurückge- 
schlagen; links liegt in der distalen Astregion des 
zurückgeschlagenen Astes ein Nukleolus, der an- 
dere in normaler Lage. Rechts zwei in normaler 
Lage, deshalb auf dem zurückgeschlagenen Ast 
kein Nukleolus. Inden beiden unteren Telophasen- 
hälften normale Nukleolenlage und -zabl. (In der 
proximalen Astregion auf den Chromosomen die 
Chromozentren.) 


daß bei sicherer Feststellung ein 

Bild vorläge, an welchem man die Entstehung des Kernkörpers nur an 
dem einen Ast des Satellitenchromosoms direkt sehen könnte, da eben 
dies allein von allen übrigen Chromosomen symmetrisch ist (vgl. S. 810). 
Die jüngere Telophasenhälfte mit dem zurückgeschlagenen Aste (b) be- 
sitzt, wie ihre Schwesterhälfte, zwei Nukleolen, auf dem zurückgeschla- 
genen Ast kann deshalb kein Nukleolus gebildet werden. 

2. Die „Urform‘‘ der Nukleolen. Bei Vicia faba kann man die Nu- 
kleolenbildung von ihren frühestem Beginn an sehr schön verfolgen. Diese 
Pflanze ist gerade hierfür von allen anderen mit Hordeum vulgare zu- 
sammen (vgl. S. 816) die geeignetste. Die Entwicklung der Nukleolen 
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sei deshalb, und auch weil sich dadurch weitere Belege für die Auffassung 
erbringen lassen, daß die Nukleolen an einzelnen Chromosomen ent- 
stehen, genauer beschrieben. In den frühesten Stadien, die gefunden 
wurden (Taf. VIII,c,},g), treten die Kernkörper immer nur in der Zweizahl 
und an einzelnen Chromosomenästen, niein den Zwischenräumen auf. Nie 
konnte ich auch nur-den geringsten Anhaltspunkt dafür gewinnen, daß 
zuerst etwa viele kleine Nukleolen auftreten, die sich dann erst an den 
Chromosomenästen zu den zwei Nukleolen ansammeln. Es sei nochmals 
betont, daß man sich gerade auf diesen ersten Stadien vor einer Ver- 
wechselung mit den Chromozentren, deren Herkunft bei Vicia faba 
und anderen Phanerogamen bis jetzt nicht aufgeklärt werden konnte, 
hüten muß. 

Die Gestalt dieser jüngsten Nukleolen ist sehr charakteristisch, sie 
erscheinen in Wurzellängsschnitten als ‚Stäbchen‘, die quer auf Chro- 
mosomenästen liegen (Taf. VIII, f). In der abgebildeten Telophase konnte 
wie erwähnt einwandfrei bei drei Ästen festgestellt werden, daß die Nu- 
kleolen in der gleichen Ebene wie die Äste liegen. Diese Form nun (ohne 
vorgefaßte Meinung ist sie gar nicht zu erwarten, vielmehr eine kugel- 
förmige) entspricht der des achromatischen Stücks in den Trabantenchro- 
mosomen (vgl. die Anaphase in Taf. VIII,e, in der Telophase werden die 
Fäden nochkürzer). Ist unsere Annahmerichtig, so können aber die jungen 
Nukleolen kaum Stäbchen sein, sondern müssen die Form eines Ringes 
besitzen, weil anzunehmen ist, daß die Nukleolarsubstanz nicht einseitig 
dem Chromosom ,,angelagert‘1 wird, sondern allseitig. Das Innere des 
Ringes muß ausgefüllt sein von der Substanz des Chromosoms bzw. dem 
achromatischen Faden und deshalb farblos sein. An Wurzelquerschnitten 
kann man in der Tat diese Gestalt sehr gut erkennen (Taf. VIII, m—o); 
die Nukleolen erscheinen als mehr oder weniger regelmäßige Ringe, na- 
türlich wiederum in der Zweizahl. (Diese ist auf Querschnitten noch besser 
festzustellen als an Längsschnitten, weil die Nukleolen sich nur in den 
seltensten Ausnahmefällen überdecken.) 

Auf diesen Querschnitten kann man ferner eine für unsere Annahme 
wichtige Beobachtung machen. Die Zahl der Chromosomen von Vicia 
faba ist 2n—12. 10 Chromosomen sind so stark asymmetrisch, daß 
der eine kurze Ast schwer festzustellen ist, nur 2, die Trabantenchro- 
mosomen, sind vollkommen symmetrisch. In Anaphasen (Taf. VIII, i) 
zählt man deshalb im ganzen 14 Astquerschnitte. In den drei abge- 
bildeten Telophasequerschnitten dagegen findet man in zwei nur 12, 
in einer 13. Diese geringere Zahl in der Telophase gegenüber der 
Anaphase ist nur so zu verstehen: An den zwei Fäden der Trabanten- 
chromosomen haben sich jetzt die Nukleolen gebildet, die unter den 


1 Die Frage, ob die Nukleolusmasse aus dem Trabantenchromosom selbst 
stammt oder aus dem „Kern“, wird auch hier offen gelassen ; vgl. S. 836. 
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Nukleolen sitzenden Aststücke sind in ihrer Peripherie verdeckt durch 
den Nukleolus, in dessen Mitte der Fadenquerschnitt erscheint. Daß 
der Raum innerhalb des Nukleolenringes durchweg kleiner ist, als der 
Querschnitt der übrigen Chromosomenäste, wie alle drei Figuren deut- 
lich zeigen, würde alleine schon dafür sprechen, daß die Kernkörper 
nicht an irgendwelchen Ästen, sondern an den schmalen Fäden der 
Satellitenchromosomen entstehen. 

Die Nukleolen nehmen schnell an Masse zu, vergrößern sich aber 
anscheinend vorerst nur in der Längsrichtung des Chromosoms zu 
kleinen, wohl immer noch hohlzylindrischen Klétzchen (Abb. 136 und 
Taf. VIII, 6, d), umschließlich auch über dasChromosom in den Kernraum 
hinaus.zu wachsen. In diesem Augenblick nehmen sie vorübergehend 
eine äußerst typische Gestalt an. Sie erscheinen im optischen Schnitt 
als quer im Chromosom liegende Hanteln (Taf. VIII, c, g), gleichen also 
in Wirklichkeit kleinen Wirbeln. Ob diese Gestalt darauf zurückzu- 
führen ist, daß vom ‚Kern‘ aus nun auch oberhalb und unterhalb 
des Fadens an den beiden Aststücken Nukleolarsubstanz ‚abgelagert‘ 
wird, oder ob die vom Chromosom aus wachsende Nukleolarmasse sich 
nach oben und unten an den Aststücken entlang wulstartig ausbreitet, 
soll hier nicht näher erörtert werden. Hier kommt es nur darauf an: 
Die wirbelartige Form der Nukleolen in einem bestimmten Entwicklungs- 
stadium bleibt ganz unverständlich, wenn diese nicht rings um die schmalen 
Fäden der Trabantenchromosomen entstünden. 

Mit einer Teilung der Nukleolen hat diese Wirbelgestalt natürlich 
nicht das geringste zu tun. Vielmehr verschwindet sie im Verlauf des 
weiteren Wachstums (Taf. VIII, a). Auch jetzt können wieder große hantel- 
förmige Gebildezustande kommen (Taf. VIII, h), diefreilich anders als die 
Frühhanteln zu erklären sind. Sie stellen Verschmelzungsstadien der 
zwei primär vorhandenen Nukleolen dar, wie man sie so häufig findet. 
Schließlich verschwinden die Grenzen zwischen den Chromosomenästen, 
und oft sind ältere Schwesterkerne an der charakteristischen Lage ihrer 
Nukleolen (zwei „über der Mitte‘‘) als solche zu erkennen (Taf. VIII, p). 

3. Direkte Beobachtung der Nukleolenbildung am Trabantenchromosom. 
Bei einem Vergleich der in Tafel VIII abgebildeten Ana- und Telophasen 
muß auffallen, daß in letzteren nirgends die hellen Unterbrechungen zu 
sehen sind, wie sie an den anaphasischen Trabantenchromosomen so 
deutlich als Fäden hervortreten. Nachdem festgestellt wurde, daß die 
Nukleolen in den Chromosomenästen sitzen und gerade da, wo bei den 
Trabantenchromosomen die achromatische Stelle sich befindet, so ist es 
sehr wahrscheinlich, daß sie eben, indem sie an den 7'rabantenchromo- 
somen sitzen und nicht an irgendwelchen anderen, die achromatische 
Stelle verdecken. Sorgt man dafür, daß durch die Verwendung be- 
stimmter Methoden die Nukleolen ungefärbt bleiben, das Chromatin 
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der Chromosomen dagegen in den Präparaten stark hervortritt, so muß 
sich leicht zeigen lassen, daß die Kernkörper in den achromatischen 
Lücken der Trabantenchromosomen sitzen. Sowohl mit der Koch- 
methode als mit der Nuklealreaktion nach FEULGEN u. ROSSENBECK 
(1924) gelingt dieser Nachweis sehr schön; wie die Abb. 14c und vor allen 
Dingen d zeigen, liegen die Nukleolen zwischen zwei Aststücken des einen 
Astes je eines symmetrischen Chromosoms (d). Diese müssen die beiden 
Trabantenchromosomen sein, da sie allein von allen 12 Chromosomen 
symmetrisch sind. Damit ist der direkte Nachweis der Entstehung des 
Kernkörperchens am Faden des Trabantenchromosoms erbracht. Chroma- 
tinfreie Stellen in den übrigen Chromosomen sind auch hier wieder nicht 
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Abb. 14. Vicia Faba. a, b, d Nuklealreaktion; Handschnitte von Keimlingswurzeln (lebend), ohne 

vorherige Fixierung in n-Salzsäure (4 Min. bei 60e) hydrolisiert, 2 Stunden in Fuchsin-schwefliger 

Säure. c Kochmethode, ebenfalls Handschnitt. In d sind die zwei Trabantench als 
solche (da allein symmetrisch) zu erkennen. 











4. Begriff des Nukleolenchromosoms oder SAT-Chromosoms. Die an 
Vicia faba erhaltenen Ergebnisse in Verbindung mit den vorher mit- 
geteilten brachten mich zu der Überzeugung, daß das Wesentliche und 
Interessante an den Trabantenchromosomen in kern-physiologischer 
(nicht in genetischer) Hinsicht nicht die in den Präparaten besonders 
auffallenden Trabanten sind, sondern die sie befestigenden, oft kaum 
und gar nicht sichtbaren Fäden. Sie sind die Stellen, an welchen im 
jungen Zellkern die Nukleolen gebildet werden. Ob der Trabant sehr 
klein ist, kugelförmig oder sehr groß, und wie das Aststück eines Chromo- 
soms aussieht, bleibt in dieser Hinsicht zunächst eine Frage von unter- 
geordneter Bedeutung. Auch in neueren Arbeiten über die Trabanten- 
chromosomen kommt man immer mehr zu der Einsicht, daß die Tren- 
nung in eigentliche Trabantenchromosomen (Trabant sehr klein bis 
mittelgroß, rund oder birnförmig, langer Faden) und Chromosomen mit 
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„secondary constrictions“ (TAYLOR) oder akinetischen Querspalten 
(DELAUNAY) (Trabant chromosomenastförmig, Faden kurz oder ‚‚nicht‘‘ 
vorhanden) künstlich und unmöglich ist (DELAUNAY 1929, Gmimpu 1930, 
SPRUMONT 1929). Mit Recht wird darauf hingewiesen, daß dagegen ein 
Unterschied darin gegeben ist, daß offenbar nur kleinere Trabanten in 
der Prophase vom Nukleolus ‚abgehoben‘ werden, die astförmigen da- 
gegen nicht (DELAUNAY 1929, Kuxn 1928 und auch pe Mor 1927 a). 
Untersuchungen in dieser Richtung scheinen wichtig. 

In den folgenden Abschnitten findet man eine Reihe von weiteren 
Belegen dafür, daß, welche Größe auch die Trabanten besitzen mögen, 
allen Trabantenchromosomen gemeinsam ist, daß an ihnen und an keinen 
anderen Chromosomen die Nukleolenbildung stattfindet. Wenn auch 
nicht gesagt ist, daß hierin die Bedeutung, der Zweck der achromatischen 
Fäden liegt (vgl.S.835), halte ich doch die schon mehrfach in dieser Ar- 
beit angewandte Bezeichnung ‚„Nukleolenchromosomen‘“‘ für angebracht. 
In ihr kommt das allen Trabantenchromosomen wesentlich Gemeinsame 
(mögen morphologisch ihre Trabanten noch so verschieden sein) zum 
Ausdruck. ,,Nukleolenchromosom“ bedeutet zunächst aber nur, daß 
an ihm, nicht aus ihm der Nukleolus gebildet wird. Das sei besonders 
betont. 

Schon bevor dieses Ergebnis vorlag, hatte ich Untersuchungen 
darüber angestellt, die entscheiden sollten, ob Trabanten und Fäden aus 
Chromatin nicht nur in morphogenetischem Sinne, sondern auch in 
chemischem Sinne bestehen. Diese Entscheidung ist heute möglich auf 
Grund der FEULGEN-RossENBECKschen Nuklealreaktion (1924), der von 
botanischer Seite bisher leider keine Beachtung geschenkt wurde. Ohne 
auf Einzelheiten einzugehen, sei aus dem Ergebnis dieser Untersuchungen 
nur folgendes hier allein Interessierendes mitgeteilt. 

Bei verschiedenen Pflanzen konnte ich durch die Nuklealreaktion 
die Trabanten deutlich sichtbar machen in Metaphasen und auch in 
Prophasen, in denen sie vom Nukleolus abgehoben werden. Sie ent- 
halten demnach, genau wie die Chromosomen, die für diese charakteristi- 
sche Thymonukleinsäure. Damit ist also die Auffassung der Forscher, 
welche die Trabanten als aus Chromatin bestehend ansahen, auch in 
chemischem Sinne bestätigt. Nicht dagegen lassen sich mit der Nukleal- 
reaktion die Fäden, an denen die Trabanten sitzen, darstellen (Abb. 14a, b), 
auch dann nicht, wenn es sich um solche handelt, die mit den üblichen 
Kernfarbstoffen gut sichtbar gemacht werden können. Bei der geringen 
Masse, aus welcher die Fäden bestehen, ist es natürlich nicht möglich, 
ohne weiteres den Schluß zu ziehen, daß sie vollkommen frei von Thymo- 
nukleinsäure sind; aus folgenden Gründen möchte ich das aber doch 
mindestens für recht wahrscheinlich halten. Es gelingt nämlich, an sehr 
feinen Chromatinfäden die Nuklealreaktion zu erhalten, so unter anderem 














812 E. Heitz: Die Ursache der gesetzmäßigen Zahl, 


an den feinen Fäden, die sich manchmal zwischen auseinander weichenden 
Schwesterchromosomen in der Anasphase ausziehen. Sie werden deut- 
lich blaustichig-rot (Abb. 14a). Nie dagegen zeigen die doch verhältnis- 
mäßig dicken Fäden der Trabantenchromosomen von Vicia faba eine 


Spur von dieser Färbung (b). 
Wie dem auch sei, das Charakteristische aller Chromosomen mit 
Fäden oder Einschnürungen, ,,Nukleolenchromosomen“, wie sie oben 


genannt wurden, ist zum mindesten äußerste Armut an eigentlichem 
Chromatin, an Thymonukleinsäure, gerade an der Stelle, an welcher die 
“ ebenfalls thymonukleinsdurefreien Nukleolen entstehen. 

NAawascHin hat die Trabantenchromosomen auch Satellitenchromo- 
somen genannt. Ich schlage vor, weiterhin diese Bezeichnung zu ge- 
brauchen, aber in etwas abgeänderter und damit im Sinne der in den 
vorhergehenden Abschnitten erhaltenen Ergebnisse anwendbaren 
Schreibweise, nämlich ,,SA 7T-Chromosomen‘“. Die ursprüngliche Bezeich- 
nung ist so abgekürzt beibehalten und zugleich kommt das allen Tra- 
bantenchromosomen Gemeinsame zum Ausdruck: Es sind in ihnen (in 
Bezug auf ihre Längsrichtung) bestimmte Stücke vorhanden, die äußerst 
arm bzw. frei von Thymonukleinsäure sind : Sine Acido Thymonucleinico. 
Die Bezeichnungen ,,Nukleolenchromosom‘ und ‚„SAT-Chromosom“ 
ergänzen sich dann gegenseitig in ihrem Sinne. 


D. Dritte Prüfung auf vergleichend-cytologischer Grundlage. 
Voraussage von SAT-Chromosomen aus der Zahl und Lage 
der Nukleolen. Weitere Belege für die Entstehung der Nukleolen 
nur an bestimmten Chromosomenästen und -stellen sowie die Urform 
der Nukleolen (Drosophylium, Hordeum). 

Mit der Untersuchung dieser beiden Arten war im Anschluß an die- 
jenigen von Aloe arborescens usw. (S. 795) begonnen worden. Wie diese 
Art ergaben auch sie unserer Annahme zunächst widersprechende, zu 
hohe Nukleolenzahlen, ohne daß aber wie dort die entsprechenden Tra- 
banten gefunden werden konnten. Erst auf Grund der Ergebnisse des 
vorigen Abschnittes wurde es möglich, auch hier die Verhältnisse rest- 
los im Sinne der Hypothese aufzuklären. 

a) Drosophyllum lusitanicum. Bei dieser Art hat BEHRE (1929) 
grundsätzlich dieselben Verhältnisse bezüglich der Trabanten beschrieben 
wie TAYLOR bei Aloe arborescens. An zwei der sämtlich sehr langen und 
symmetrischen oder nahezu symmetrischen Chromosomen sitzen auf 
deutlichen Fäden zwei Trabanten, welche hier größer sind als bei Aloe 
arborescens. Zuerwarten waren demnach :zweisehr hoch oben im telophasi- 
schen Kern gelegene Nukleolen. In der Tat wurden zwei Nukleolen in dieser 
Lage gefunden. Die schönsten frühen Telophasen sind in Abb. 15, e—g 
wiedergegeben; sie könnten beliebig vermehrt werden. Aber, und hier 
schienen für unsere Annahme ernstliche Schwierigkeiten zu erwachsen, 
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wieder sind, wie bei Polemonium und Aloe arborescens, zwei ‚unerlaubte‘ 
Nukleolen vorhanden. Zwar liegen sie wie die beiden anderen immer 
an einer bestimmten Stelle des jungen Kerns, aber an der Basis. Gerade 
diese Lage schien für die Unhaltbarkeit meiner Vorstellungen zu sprechen ; 
die Chromosomen sind alle langschenkelig, Trabanten, wie sie auf Grund 
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Abb. 15. Dr hyll lusitani a,b, c, d Stücke aus Anaphasen mit proximal und ul 
gelegenen achromatischen Stellen; e—g frühe, h, i ältere Telophasen mit je 2 proximal und 2 


distal gelegenen Nukleolen. In i ‘auf beiden Seiten je 1 Nukleolus in entsprechender Lage auf 
fallend klein (vgl. S. 837). 





der zwei unerwarteten Nukleolen bei Aloe und Polemonium gefunden 
wurden, konnten hier gar nicht vorhanden sein, auch wenn die Lage 
dieser zwei unerwarteten Nukleolen durchaus gesetzmäßig war. Ich gab 
die weitere Untersuchung deshalb vorläufig auf. 

Als sich dann aber an Vicia faba herausstellte, daß gar keine eigent- 
lichen — kleinen, kugeligen — Trabanten vorhanden zu sein brauchen, 
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damit Nukleolen auftreten, vielmehr der thymonukleinsäurearme bzw. 
-freie Faden die wesentliche Ursache der Nukleolenbildung an bestimm- 
ten Stellen des telophasischen ‚Kerns‘ ist, wurden die Präparate von 
Drosophyllum lusitanicum nochmals einer genauen Durchsicht unter- 
zogen. In klaren Anaphasen (Abb. 15a,b,c,d) fanden sich nach nicht all- 
zu langem Suchen an je einem Ast zweier Chromosomen kurz über der 
Umbiegungsstelle zwei von BEHRE übersehene (die Pflanzen sind die- 
selben wie die von ihm untersuchten aus dem Hamburger Botanischen 
.Garten) achromatische Stellen, also gerade da, wo im jungen Kern die 
beiden unerwarteten Nukleolen liegen. Besonders schön zeigt die paar- 
weise an die Verhältnisse bei Crepis pulchra erinnernde Lagerung der 
Nukleolen in der proximalen und distalen Kernregion Abb. 15g untere 
Hälfte und e obere Hälfte. Auf die in à wiedergegebene Telophase mit 
einem auffallend kleinen Nukleolus in beiden Hälften an derselben Stelle 
sei hier bereits hingewiesen; ausführlich wird auf sie in der Schluß- 
betrachtung zurückzukommen sein (S. 837). 

Die an Drosophyllum lusitanicum erhaltenen Ergebnisse sind deshalb 
von besonderem Interesse, weil sie infolge der Kürze der achromatischen 
Stelle und ihrer so ausgesprochenen Lage (im Gegensatz zu den ent- 
sprechenden Verhältnissen bei Vici faba) die Entstehung der Nukleolen 
gerade hier deutlich vor Augen führen, auch wenn die Feststellung eine 
indirekte ist!. 

b) Hordeum vulgare. Laut verschiedener Literaturangaben über das 
Vorhandensein von Trabantenchromosomen, ich ererwähne nur EMME 
(1925), sind in der Diplophase höchstens zwei Nukleolen zu erwarten. 
EMME fand sogar im Diploididiogramm oft nur einen einzigen Trabanten. 
In der von mir untersuchten Rasse hatte ich früher gelegentlich zwei 
Trabanten festgestellt. Die Angaben von EMME bezüglich des Vorkom- 
mens von nur einem Trabanten konnten also bei der Feststellung der 
Nukleolenzahl unberücksichtigt bleiben. Die Nukleolen dürfen auf keinen 
Fall an der Kernbasis liegen, sondern mindestens etwas über der Kern- 
mitte; ja da sehr viele Äste nur wenig länger sind als die zwei Trabanten 
tragenden, nur wenige dagegen etwa doppelt so lang, müssen sogar im 
allgemeinen die Nukleolen sehr weit oben im Kern auftreten. 

Eine auch nur flüchtige Durchsicht der Präparate ergab mit Sicher- 
heit und im Widerspruch zu unserer Annahme mehr als zwei Nukleolen 
(Taf. IX, a—l, u—w). Nur in älteren telophasischen Kernen (y, z und die 


1 Drosophyllum ist bei den großen Chromosomen und Kernen ein schönes 
Untersuchungsobjekt, vorausgesetzt, daß die Fixierung gut gelingt. Sehr oft näm- 
lich zeigen die Kerne die bekannten häßlichen Nukleolenhöfe. Ich konnte nicht 
ermitteln, woran es liegt, daß in einer Serie gleich gut ausseheuder und vollkommen 
gleich behandelter Wurzeln in den einen die Höfe erscheinen, in anderen dagegen 
nicht. 
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zu Beginn schon gegebene Abbildung 1) findet man drei, zwei, oder so- 
gar nur einen einzigen Nukleolus. Je jüngere Telophasen man aufsucht, 
um so gesetzmäßiger findet man jetzt vier, weit seltener drei Nukleolen, 
nie aber weniger. Die charakteristische Zahl ist durchaus vier. Die in 
Tafel IX, besonders in e, h, + abgebildeten Telophasen könnten den Ein- 
druck erwecken, als sei die Nukleolenzahl eine noch höhere. Das ist in 

Jirklichkeit aber nicht der Fall. Wohl treten (im Gegensatz zu den bis- 
her untersuchten Arten) drei bis vier sehr kleine Teilnukleolen zu einem 
einzigen zusammen, aber, und das ist das Wesentliche, diese Teilnukleolen 
treten von vornherein stets nur in Gruppen zu vier auf. Hierauf wird 
gleich noch zurückzukommen sein. 

Die unerwartete Nukleolenzahl 4 verlangt das Vorhandensein von 
zwei weiteren Trabanten. Ich fand sie zunächst nicht, da ich natürlich 
in der Annahme, sie seien von den bisherigen Untersuchern übersehen 
worden, nach besonders kleinen suchte. Wie bei Drosophyllum veran- 
laßten die an Vicia faba erhaltenen Ergebnisse die Suche nach achroma- 
tischen Stellen. Sie wurden unschwer gefunden. Außer den Chromo- 
somen mit typischen kugelförmigen Trabanten (Taf. IX, s links, r links 
unten und rechts oben), wie sie EMME (außer anderen) und GHumPpu (1930) 
bei Hordeum distichum fanden, sind noch zwei andere, ausgesprochen 
astförmige, vorhanden. Sie sitzen auf gut färbbaren Fäden und konnten 
zugleich mit den anderen in Metaphasen (Taf. IX, r, g und in Anaphasen s) 
festgestellt werden. Der gleichzeitige Nachweis aller vier SAT-Chromo- 
somen ist bei der Kleinheit der Chromosomen recht mühsam, da diese 
noch außerdem in Metaphasen nicht selten umgebogen sind. Oft kann 
man nur drei oder nur zwei mit Sicherheit erkennen (Taf. IX, s, q). Bei 
dem heutigen Stand unserer Kenntnisse über die Trabanten brauche ich 
aber wohl kaum darauf hinzuweisen, daß hier natürlich keine zufälligen 
Erscheinungen vorliegen. Ob von den frühern Untersuchern von Hordeum 
vulgare diese zwei Trabantenchromosomen übersehen worden sind (bzw. 
noch mehr von EMME), bleibt festzustellen ; bei der Schwierigkeit des Ob- 
jektes halte ich das aber für sehr wahrscheinlich. 

Betrachtet man die Lage der achromatischen Stellen in der Anaphase 
(Taf. IX, s) und vergleicht sie mit der Lage der Nukleolen in frühesten 
Telophasen, wie sie in Abb.a—d und f—o dargestellt sind, so ist die Über- 
einstimmung ohne weiteres ersichtlich. Die Nukleolen erscheinen zum 
Teil in, zum Teil deutlich über der Kernmitte, aber nur selten so dicht 
am Kernrand, wie das bei Aloe arborescens der Fall war. Besonders 
deutlich wird die Übereinstimmung bei einem Vergleich von Abb. s mit 
Abb. m—p. Bei der Kleinheit der Chromosomen im Hinblick auf die 
bisher untersuchten Fälle kann man natürlich nicht erwarten, daß dem 
Anaphasenbild entsprechend zwei Nukleolen etwas höher liegen als die 
beiden anderen. Die telophasischen Kerne sind zu niedrig, als daß diese 
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feineren Unterschiede in der Lage der achromatischen Stellen auch an der 
genau entsprechenden Lage der beiden Nukleolenpaare zum Ausdruck 
kommen könnten. 

Von dieser gesetzmäßigen Lage findet man nur ganz vereinzelte Aus- 
nahmen. Sie sind in Abb. J, untere, t, obere Hälfte der Taf. IX abge- 
bildet. Gerade dann, wenn die Nukleolen ausnahmsweise an der Kern- 
basis auftreten, findet man an gensu demselben Ort einen nach hinten 
aus dem Kern zurückgeschlagenen Ast. Dieselben grundsätzlich gleichen 
und in ihrer Deutung wichtigen Fälle trafen wir bereits zweimal (S. 799 
und $. 807). Dort ist darüber alles Nötige gesagt. 

Schließlich muß noch besonders auf eine die Einzelheiten der Nu- 
kleolenentstehung betreffende Beobachtung eingegangen werden, die sich 
trotz der Kleinheit der telophasischen Kerne gerade bei Hordeum vulgare 
besonders schön machen ließ. Man kann bei der Breite der Kerne sehr 
gut das genaue Gegenüberliegen auch der primär vorhandenen Nukleolen 
in den frühen Telophasen wieder erkennen (vgl. besonders Taf. IX, a, b, d, 
f, i, k). In besonders günstigen Stadien kann man dann auch hier wieder 
beobachten, daß die Nukleolen nicht in den Räumen zwischen den Chro- 
mosomen gebildet werden, sondern auf den Ästen selbst (m—p), ähnlich 
wie das bei Vicia faba ausführlich beschrieben wurde. 

Wichtig ist nun folgende Feststellung. In Abb. m auf Tafel IX ist 
ein Teil einer solchen sehr frühen Telophase abgebildet, in der drei Chro- 
mosomenäste sich sehr genau gegenüberliegen. Auf der linken Seite, 
die zugleich die Kerngrenze ist, sieht man auf je einem der hier sich gegen- 
überliegenden Äste auf genau entsprechender Höhe, dem distalen Ende 
näher als dem proximalen (vgl. dazu dieselbe Lage der achromatischen 
Stellen in s rechts) einen, bzw. aus zwei Teilnukleolen entstehenden Nu- 
kleolus. Dieses Bild ist gar nicht anders zu verstehen, als daß schon das 
Chromosom, aus welchem die beiden Schwesterchromosomen durch Spaltung 
hervorgegangen sind, die Fähigkeit besaß, an dieser bestimmten Stelle Nu- 
kleolenbildung eintreten lassen zu können. Die Nukleolen an den beiden 

Telophasenästen liegen also nicht zufällig an dieser Stelle gerade dieser 
Chromosomen, sondern deshalb, weil nur sie und nur diese eine Stelle in 
ihnen befähigt ist, an sich die Nukleolenbildung eintreten zu lassen. 

Zum Schluß sei noch auf die Querschnittsbilder der Telophasen hin- 
gewiesen (Taf. IX, Abb.u,u,). Sie zeigen gut, wie die Teilnukleolen (vgl. 
S. 815) zu je einem Nukleolus zusammentreten. Wie bei Vicia faba findet 
man auch bei Hordeum vulgare in Telophasen mit Nukleolen weniger 
Astquerschnitte als in späten Anaphasen. Hier sind bei den sämtlich 
symmetrischen oder nur schwach asymmetrischen Chromosomen (2n— 14) 
28 Astquerschnitte zu erwarten und wurden auch gezählt. In frühen Te- 
lophasen zu Beginn der Nukleolenbildung müssen es weniger, nur 24, sein, 
und entsprechend findet man in günstigen Stadien auch nur 23 bis hôch- 
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stens 25. Sobald die Nukleolen etwas größer werden, kann es natürlich 
geschehen, daß auch noch andere kurze Äste verdeckt werden. Vicia 
faba ist in dieser Hinsicht günstiger, weil alle Aste gleich lang sind?. 


E. Vierte Prüfung auf vergleichend-eytologischer Grundlage. 
Weitere Voraussagen von SAT-Chromosomen aus der Zahl und Lage 
der Nukleolen. Begriff und Ursache der Primärgröße der Nukleolen 
(Vicia lutea und Vicia pannonica). 

Es schien nun notwendig, noch solche Arten zu untersuchen, bei 
welchen trotz genauer Bearbeitung keine Trabanten gefunden worden 
sind. Zweckentsprechende Verhältnisse findet man in der Gattung Vicia, 
welche SVESCHNIKOVA (1927) sorgfältig bearbeitet hat. Nach ihren An- 
gaben haben von 28 untersuchten Arten nur 6—7 Trabanten, zwei be- 
sitzen ein Chromosomenpaar mit sekundären Einschnürungen. Ich 
wählte als trabantenlose Art V. lutea und als Art mit sekundären Ein- 
schnürungen V. pannonica. 

Im Gegensatz zu Vicia faba findet man bei beiden Arten nicht zwei, 
sondern vier Nukleolen (Abb. 16 u. 17). Diese beiden Arten unterschei- 
den sich also von Vicia faba in derselben Weise wie Crepis pulchra von 
Crepis virens, Crepis sibirica usw. Auch in der Nukleolenlage stimmen 
V. lutea und V. pannonica mit Crepis pulchra insofern überein, als die 
vier Nukleolen nicht alle oben im Kern wie bei Aloe arborescens und 
Hordeum vulgare liegen, sondern immer zu je zwei, das eine Paar in der 
proximalen, das andere etwa in der Kernmitte. Diese Gesetzmäßigkeit 
tritt wie immer besonders schön hervor in den frühen Telophasen (Ab- 
bild. 16, m oben, n und Abb. 17, k und n), aber auch in älteren telopha- 
sischen Kernen ist sie oft noch deutlich zu erkennen (Abb. 16, 9g—k). 

Im Gegensatz zu Vicia faba mußten also auf Grund der Hypothese 
bei beiden Arten vier Trabantenchromosomen vorhanden sein. Anderer- 
seits war kaum denkbar, daß SVESCHNIKOVA so viele Trabanten über- 
sehen haben sollte, vielmehr war auf Grund der an Vicia faba, Droso- 
phyllum lusitanicum und Hordeum vulgare gewonnenen Ergebnisse zu er- 
warten, daß SvEscHNIKOVA das Vorhandensein von Chromosomen mit 
sekundären Einschnürungen entgangen war. Auf Grund der Zahl und 
Lage der Nukleolen müssen bei beiden Arten vorhanden sein: zwei Ein- 
schnürungen in der proximalen, zwei in der medianen Astregion. Unter- 
sucht wurden Anaphasen, da hier ja die achromatischen Stellen in den 
Chromosomen sich viel sicherer feststellen lassen. 

Ich war überrascht, vollkommen der Hypothese bis in Einzelheiten 
entsprechende Verhältnisse vorzufinden. Bei flüchtigem Zusehen hatte 


1 Anmerkung während der Drucklegung: Im Gegensatz zu Hordeum vulgare 
findet man bei Festuca pratensis nur zwei Nukleolen und zwar in ausgesprochener 
Gegenpol-Lage. Entsprechend konnten 2 SAT-Chromosomen mit proximal ge- 
legenem Faden nachgewiesen werden. 
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ich vorher den Eindruck gehabt, als seien die Chromosomenäste auf- 
fallend häufig zerschnitten (vgl. z. B. Abb. 16, c links). Erst beim Durch- 
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Abb. 16. Vicia lutea. 
a—f Stücke aus Anaphasen 
bzw. Anaphasenhälften ; in a, 
e unten und f alle 4 SAT- 
Chromosomen vorhanden (2 


proximal gelegene niedrige, 
2 distal gelegene hohe achro- 
matische Stellen, g—k späte, 
l-n frühere Telophasen mit 
je 2 proximal gelegenen klei- 


Z m nm 
nen und 2 distal gelegenen 
großen Nukleolen (zum Teil 
in Verschmelzung). c, f, n 
aus zwei aufeinanderfolgen- 
den Schnitten zusammenge- 
Ä 7 stellt. 


suchen der Anaphasen von dem gewonnenen Gesichtspunkt aus konnten 
folgende einwandfreie Beobachtungen gemacht werden: 
a) Vicia lutea: 1. An je einem langen Ast zweier homologer Chromo- 
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somen (Ll) deutlich etwas über der Mitte eine achromatische Stelle. 
2. An einem langen Ast zweier anderer homologer Chromosomen (Lk) sehr 
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Abb. 17. Vicia pannonica. 
a—e Stücke aus Anaphasen: in 
a—c alle 4 SAT-Chromosomen vor 


ge handen (2 proximal, 2 median ge 
legene achromatische Stellen). Un- 
terschiede in der Höhe derselben 
viel weniger ausgesprochen als bei 


V. lutea; f ältere, g—n jüngere 
Telophasen mit je 2 proximal und 
zwei median gelegenen Nukleolen, 


Z m 7 
die keine Größenunterschiede zei 
gen. (Die mit + bezeichneten Chro- 
mosomen nach links herausgezeich- 
net; in g bei + 1 Nukleolus ver 
à deckt). 


nahe dem Drehpunkt ebenfalls eine achromatische Stelle. 3. Diese ist sehr 
viel niedriger als die oben gelegene (vgl. Abb. 16 und Text dazu). 

b) Vicia pannonica: 1. An je einem langen Ast zweier homologer Chro- 
mosomen (LI!) in bzw. etwas unter der Mitte eine achromatische Stelle. 
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2. An je einem Ast zweier anderer homologer Chromosomen (L k) sehr 
weit unten ebenfalls eine achromatische Stelle (wie bei V. lutea, 2). 
3. Diese ist ungefähr ebenso hoch wie die median gelegene, nur ausnahms- 
weise niedriger (vgl. Abb. 17 und Text dazu). 

Daß tatsächlich keine angeschnittenen Chromosomen vorliegen, geht 
u.a. aus Folgendem hervor: Wo in beiden Anaphasenhälften die be- 
treffenden Chromosomen vorhanden sind, liegen die zusammengehörigen 
Partner oft ganz genau gegenüber (Abb. 16, a,b,c, e und Abb. 17, a—). 
Außerdem konnte sehr häufig die achromatische Stelle deutlich als 
solche sichtbar gemacht werden. Dieser besondere Hinweis scheint 
mir nicht unnötig, überraschten mich doch selbst die Befunde. Ob 
SVESOHNIKOVA andere Rassen untersucht hat als ich, oder, da sie nur 
an Metaphasen ihre Beobachtungen machte und, wie ich annehme, nach 
Fixierung mit Nawaschin! (welches Fixiergemisch nach meinen Erfah- 
rungen für die Ermittlung sekundärer Einschnürungen nicht so geeignet 
ist wie Flemming-Benda) die achromatischen Stellen übersehen hat, bleibt 
zu entscheiden. Letztere Möglichkeit halte ich für wahrscheinlicher. 

Zahl und Lage der aufgefundenen achromatischen Stellen stimmen 
also auch hier wieder vollkommen mit den theoretisch verlangten überein, 
sowohl im allgemeinen, als auch in den einzelnen Unterschieden. Ver- 
gleicht man nämlich die genauere Lage der Nukleolen bei Vicia lutea 
und V. pannonica miteinander, so fällt auf, daß die zwei Nukleolenpaare 
bei V. lutea immer deutlich voneinander entfernt liegen. Das oben ge- 
legene (und größere) erscheint besonders schön in frühen, aber auch in 
älteren Telophasen über der Mitte. Bei Vicia pannonica dagegen liegen 
die beiden Paare viel dichter beisammen, ja in einigen Fällen sogar fast 
auf derselben Höhe, in zweien ganz. Dieser Unterschied ist auch in 
älteren Telophasekernen noch gut zu sehen, trotzdem die oberen Nu- 
kleolen bei V. lutea viel größer sind als bei Vicia pannonica. Auch bei V. 
pannonica ist der Unterschied in der Lage der Paare im Vergleich zu der 
anderen Art auf die oberen Nukleolen zurückzuführen. Sie liegen nicht, 
wie bei V. lutea, über, sondern in der Mitte. Und das entspricht auf das 
genaueste der bei den beiden Arten festgestellten Lageverschiedenheit 
der achromatischen Stellen in dem'einen Chromosomenpaar (vgl. die 
genaue Beschreibung in a) 1. und b) 1). 

Schließlich ließ sich bei den beiden Arten die in den SAT-Chromo- 
somen gelegene Ursache für die Nukleolengröße genauer ermitteln. Bei 
Crepis pulchra zeigte sich eine auffallende Verschiedenheit der Nukleolen 
in der Weise, daß die distal gelegenen kleiner waren als die der proxi- 
malen Region (S. 791). Es wurde bereits ausdrücklich betont, daß die 
Ursache für diese Größenunterschiede nur in den betreffenden Nukleolen- 
Chromosomen liegen kann. Schon bei Untersuchung der Crepis-Arten 
I Bei russischem Text nicht ersichtlich. 
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war ich auf den Gedanken gekommen, diese Ursache möchte in der 
Größe der die Trabanten befestigenden Fäden zu suchen sein. Nach 
den Abbildungen von HOLLINGSHEAD und Bascock (1930, Fig. 19 a, b) 
sind nämlich die Fäden der beiden distal befestigten Trabanten deutlich 
kürzer, und zwar um mehr als die Hälfte, als die der proximal befestigten. 
Sie zeigen also Größenunterschiede wie sie entsprechend zwischen den 
jeweils an ihnen entstehenden Nukleolen vorhanden sind. 

Schon die bloße Betrachtung der Abb. 16 und 17 zeigt, daß diese 
Vermutung offenbar richtig war. Bei Vicia lutea sind (umgekehrt wie 
bei Crepis pulchra!) die zwei distal gelegenen Nukleolen größer, die zwei 
proximal gelegenen dagegen kleiner und entsprechend sind (wieder um- 
gekehrt wie bei C. pulchra!) die distal gelegenen Fäden länger, die proxi- 
mal gelegenen kürzer. Bei V. pannonica aber kann man keinen Größen- 
unterschied zwischen den zwei oberen und den zwei unteren Nukleolen 
feststellen und entsprechend sind bei dieser Art die distal gelegenen 
Fäden annähernd ebenso groß wie die proximal gelegenen. 

Läßt schon der Augenschein keinen Zweifel darüber, daß die Größe 
der Nukleolen mitbedingt wird von der Höhe der Fäden, an welchen 
sie entstehen (besonders bei V. lutea), so erweisen das endgültig dazu 
angestellte Messungen, die deswegen notwendig waren, weil bei V. pan- 
nonica doch manchmal Größenunterschiede in den Fäden beobachtet 
wurden (Abb. 175). Je 42, Ll- und Lk-SAT-Chromosomen der beiden 
Arten wurden bei möglichst starker Vergrößerung (Apochr. 120x, 
Komp.-Ok. 18, in Arbeitstischhöhe) gezeichnet und hierbei nach Mög- 
lichkeit solche Anaphasen gewählt, in denen alle oder ein Teil sowohl 
der Ll- als auch der Lk-Chromosomen sichtbar waren. In den Zeich- 
nungen wurde die Höhe der Fäden gemessen, was auf !/, mm genau 
geschehen kann. Auf der Abszisse der Abb. 18 sind die Größenklassen 
(in mm), auf der Ordinate ist die Summe der zu jeder Größenklasse auf 
Grund der Fadenhöhe gehörigen Li- und Lk-Chromosomen eingetragen. 
Der Unterschied in der Größe der Nukleolen bei V. /utea und ihre Gleich- 
heit bei V. pannonica ist so deutlich (Abb. 16, 17) und gesetzmäßig, 
daß eine Messung überflüssig war. 

Die Kurven bestätigen, was schon der Augenschein lehrte. Bei F. 
lutea liegen die beiden Kurven und Kurvengipfel, wenn auch erstere 
sich überschneiden, deutlich verschieden, während sie sich bei V. pan- 
nonica annähernd decken. Damit ist bei V. lutea und V. pannonica 
der Nachweis erbracht, daß die Größe der in der Telophase entstehenden 
Nukleolen mit abhängt von der Länge der Fäden, an welchen sie gebildet 
werden (vgl. S. 837). 

Vergleicht man die bei diesen beiden Vicia-Arten gefundene Nukleolen- 
zahl und -lage mit derjenigen bei Vicia faba, so zeigt sich, nochmals wie 
bei Crepis, daß man Arten sehr gut durch ihre Nukleolen der meriste- 
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matischen Zone charakterisieren kann. Alle drei sind deutlich in dieser 
Hinsicht voneinander verschieden (vgl. zusammenfassend Abb. 26). Ja, 
Vicia lutea ist von V. pannonica durch die Nukleolen sogar schärfer ver- 
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Abb. 18. Variationskurven für die Höhe des Fadens in den Lk-Chromosomen (links) und den 
Li-Chromosomen (rechts) von Vicia lutea (Abb. 16) und Vicia pannonica (Abb. 17). 


schieden als durch die Gestalt ihrer Chromosomen, da ja das Vorhanden- 
sein und die Lage der achromatischen Stellen selbst schwerer zu ermitteln 
ist. Ich habe noch einige Stichproben an anderen Vicia-Arten gemacht. 
So fanden sich bei V. narbonensis zwei Nukleolen wie bei V. faba, aber 
in proximaler Lage. Wieder andere Verhältnisse zeigt Vicia sativa mit 
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vier Nukleolen, die aber nicht paarweise in verschiedener Kernhöhe, 
sondern alle ziemlich distal liegen. Ähnliches gilt für V. peregrina, 
während V. hybrida wieder in Nukleolenzahl und -lage der V. lutea gleicht. 
Man wird bei genauem Suchen bei allen Arten achromatische Stellen in 
den Chromosomen in entsprechender Zahl und Lage finden und die An- 
gaben von SVESCHNIKOVA ergänzen müssen. Von der Verfasserin sind offen- 
bar bei sehr vielen Arten sekundäre Einschnürungen übersehen worden. 

Auch von Lathyrus habe ich von einigen Arten Präparate hergestellt 
und auch schon vier Kerntypen auf Grund der Nukleolenzahl und -lage 
aufstellen können, sowie dem jeweiligen Falle entsprechende SAT- 


Chromosomen. 
F. Die Nukleolen von Allium Cepa. 


Es muß wundernehmen, daß die gesetzmäßig bei den bisher unter- 
suchten Arten verschiedene Höhenlage der Nukleolen, wie sie von urise- 
rer Annahme aus gefunden wurde, und wie wir sie vielleicht bei allen 
Pflanzen erwarten müssen (vgl. S.835), solange unbekannt geblieben ist. 
Daß sie bei einem der klassischen Untersuchungsobjekte für die Kern- 
teilung nicht sehr in die Augen springend ist, sahen wir bereits, und es 
schien deshalb von Interesse, auch das wohl noch mehr untersuchte 
andere pflanzliche Objekt, Allium Cepa, in dieser Hinsicht einer genauen 
Prüfung zu unterziehen. Wären bei Allium Cepa die Nukleolen sehr aus- 
gesprochen gegen die Kernspitze oder die Kernbasis hin gelagert, so hätte 
das bei den sich immer wieder bis in die neueste Zeit hinein wiederholen- 
den Untersuchungen gerade dieser Pflanze längst auffallen müssen 1. 

TayLor beschreibt bei Allium Cepa (1925 a) zwei Trabanten, welche 
an kurzen Chromosomenästen sitzen. Dasselbe ist bei der von mir unter- 
suchten Rasse der Fall (Abb. 19). Wie unsere Abbildung zeigt, liegen 
die Trabanten tragenden Fäden auf der Höhe der Grenze des ersten 
und zweiten Drittels der längsten Chromosomenäste, welche ja die 
Kernhöhe bestimmen. In einigen der von TAYLOR herausgezeichneten 
Trabantenchromosomen liegen sie in einem Falle sogar mindestens in der 
Mitte des Zellkerns. Immerhin ist zu erwarten, daß die Nukleolen im 
allgemeinen deutlich unter der Mitte auftreten. 

In Abb. 19 sind zum Vergleich einige Anaphasen und allerdings nicht 
sehr frühe Telophasen nebeneinander gestellt. In jedem Telophasenkern 
ist die Mittellinie (in Bezug auf die Kernhöhe) möglichst genau eingetragen. 
Die 31—32 Nukleolen verteilen sich folgendermaßen, wobei natürlich der 
Mittelpunkt des Nukleolus als maßgebend angenommen werden muß: 

Über der Kernmitte: 3, 

In der Kernmitte: 12, 

Unter der Kernmitte: 16—17. 


1 Daß die in zwei Schwesterkernen sich entsprechende Breitenlage der Nu- 
kleolen dagegen sehr ausgesprochen ist, wurde auf 8S. 776 gezeigt. 
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Wenn auch der Überschuß der unter der Kernmitte liegenden 


Nukleolen gegenüber denen, welche in der Kernmitte liegen, kein großer 
ist, so zeigen doch die Verhältniszahlen 3/12, bzw. 3/16 oder noch rich- 
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Abb. 19. Allivm Cepa. In der Mitte Stücke aus Anaphasen 

mit je 2 Trabanten in jeder Hälfte, außer in der Zweiten. 

Links und rechts Telophasen; in jeder Hälfte die Mittel- 
linie punktiert eingetragen. 





tiger 3/28 sehr deutlich das 
viel seltenere Auftreten der 
Kernkörper in der distalen 
Region. Dabei ist noch fol- 
gender Umstand in Be- 
tracht zu ziehen: Die ana- 
und telophasische Kontrak- 
tion der Chromosomen ist 
bei Allium und überhaupt 
bei Monokotylen auffallend 
stark. Das muß natürlich 
dazu führen, daß die Ge- 
ETS in der Hôhen- 
lage der Nukleolen nicht so 
klar zum Ausdruck kommt. 
Ich habe von einer stati- 
stisch zahlenmäßigen Be- 
handlung abgesehen. Gibt 
es doch außer den beschrie- 
benen Objekten noch viele 
andere, bei denen infolge 
der eindeutigen Verhält- 
nisse eine solche vollkom- 
men überflüssig ist. 
Einiges Wichtigeistnoch 
über die Zahl und Größen- 
verhältnisse der in frühen 
Telophasen auftretenden 
Nukleolen zu sagen. Wie 
die Abb. 1 und 19 zeigen, 
sind stets zwei Nukleolen 


7 vorhanden. Oft tritt schon 





bald Verschmelzung ein, so 
daß viele ruhende Kerne 
nur einen einzigen Nukleo- 
lus besitzen. Auf die Fest- 


stellung der Nukleolenzahl bei Allium habe ich viel Zeit und besondere 
Sorgfalt verwandt und weder in Telophasen noch in telophasischen 
Kernen und eigentlichen Ruhekernen auch nur ein einziges Mal mehr 


als zwei große Nukleolen gefunden. Im ganzen wurden viele hundert 
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Kerne durchmustert. Die Zahl der Kernkörper stimmt also auch hier 
mit der Zahl der Trabantenchromosomen überein. 

Auf frühe Telophasen habe ich auch bei diesem Objekt nicht zuletzt 
deswegen mein besonderes Augenmerk gerichtet, weil man nach den 
von BÉLAR (1929) abgebildeten Telophasen den Eindruck haben könnte, 
daß ursprünglich tatsächlich viel mehr als zwei Nukleolen vorhanden 
sind. In Figur k seiner Abb. 17 zählt man in der oberen Hälfte sechs, in 
der unteren fünf Nukleolen und im Text heißt es: ,,. . . in der Telophase 
tauchen zwischen den dichtgedrängten Chromosomen mehrere kleine 
Nukleolen wieder auf, die später miteinander zu größeren Nukleolen 
verschmelzen“. Man könnte zunächst daran denken, daß BËLAË eine 
polyploide Rasse vorgelegen 


hat, die aber dann mindestens een 
über fünf haploide Chromo- 


somensätze verfügen müßte. 


Das ist an sich schon wenig 

wahrscheinlich, noch weniger OS 

aber deswegen, weil bei Alli- © 
um Cepa bisher keine polyploi- 

den Rassen bekannt geworden 

sind. In der in Aussicht ge- 

stellten Arbeit über Hetero- 

chromatin bei Phanerogamen 

werde ich vielmehr zeigen, daß ec a 


° Le . e 
diese ,,Nukleolen“ bis aufzwei „,).30. auium Cepa. Späte telophasische Kerne; in 


Chromozentren sind. a x b auBer den beiden Can ve nd . in ze 
m ‘ . 8 ernen ebenfall hend liegende eine 
Bei Allium treten nun aber „Nebennukleolen“. In a—e der eine der beiden Haupt- 


tatsächlich hier und da außer aes CE tae Be m4 <7 ab- 
den zwei großen ,,Hauptnu- 

kleolen‘‘, wie ich sie nennen möchte, deren Zahl durchaus festgelegt ist, 
unter bestimmten Umständen noch sehr viel kleinere ,, Nebennukleolen“‘ 
auf, jedoch meistens nur in der Einzahl, seltener in der Zweizahl. Ich 
bilde die vier Fälle, in welchen diese Nebennukleolen gefunden wurden, 
hier ab (Abb. 1, g unten und Abb. 20 a, b). Wie ersichtlich, ist ihr 
Auftreten offenbar davon abhängig, daß große Teile der Telophase 
frei sind von den beiden Hauptnukleolen, was dadurch zustande 
kommt, daß diese entweder sehr nahe beisammen am Rande des Ker- 
nes oder ebenfalls an den Rändern, aber sehr weit auseinander ent- 
stehen. Die Nebennukleolen sind im Gegensatz zu den großen Nukleolen 
(auch wenn man ihr geringes Maß in Betracht zieht) nur sehr schwach 
gefärbt. Ausführliche Untersuchungen sind notwendig, um diese merk- 
würdigen Verhältnisse aufzuklären. Es ist möglich, daß hier ein Fall 
vorliegt, in welchem Nukleolen unabhängig von SAT-Chromosomen 
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auftreten. Bis jetzt wenigstens konnte ich keine Anhaltspunkte für das 
Vorhandensein noch zwei weiterer SAT-Chromosomen finden. Rätsel- 
haft bleibt das durchaus als Ausnahme zu bewertende Auftreten dieser 
Nebennukleolen, und in diesem Zusammenhange ebenfalls rätselhaft 
die Lagesymmetrie in zwei Schwesterkernen. 

In Fig. a und 5 der Abb. 20 kann man noch eine interessante Fest- 
stellung machen, die ich wegen ihrer Wichtigkeit durch weitere Bei- 
spielen in Fig. c—e belegen möchte. Die beiden Hauptnukleolen sind sehr 
oft recht verschieden groß und liegen in je zwei Schwesterkernen ent- 

“sprechend. Man könnte zunächst daran denken, daß hier ein ähnlicher 
Fall vorliegt wie bei Crepis pulchra und Vicia lutea mit zwei großen und 
zwei kleinen Nukleolen, der nur insofern anders wäre, als an dem einen 
zweier homologer Chromosomen ein großer, an dem anderen ein kleiner 
Nukleolus gebildet würde. Daß aber die Bilder ganz anders zu ver- 
stehen sind als bei den zwei genannten Arten zeigt unsere Abb. 19, 
in der bei derselben Allium Cepa die zwei Nukleolen durchwegs gleich 
groß sind. Die Größenunterschiede sind also hier offenbar rein zufällig, 
phänotypisch bedingt. 

Die Ursache für diese Größenunterschiede muß außerhalb der Nukle- 
olenchromosomen liegen, während sie bei Crepis pulchra und den beiden 
Vicia-Arten nicht anders als in den Nukleolenchromosomen selbst ge- 
dacht werden kann. Mit diesem Befund werden wir uns in der Schluß- 
betrachtung etwas eingehender zu beschäftigen haben. 


6. Fünfte vergleichend-cytologische Prüfung. 
Die Nukleolenzahl in der Haplophase (Pellia, Makinoa, Aneura). 

Die in den bisherigen Abschnitten dargestellten Ergebnisse lassen 
mit Sicherheit in der Haplophase halb soviel Nukleolen erwarten wie in 
der zugehörigen Diplophase. Ich habe nicht nur deshalb, weil diese 
Forderung für mich im Laufe der Arbeit zu einer mehr gelegentlich fest- 
zustellenden Selbstverständlichkeit wurde, in dieser Richtung keine 
Untersuchungen angestellt, sondern, weil bereits in der Literatur Belege 
dafür vorliegen, daß unsere Erwartung zutreffen muß. pe Mot (1927 c) 
hat auf Grund umfangreicher Zählung in diploiden Rassen von Hyacin- 
thus orientalis im allgemeinen zwei, in triploiden drei, in tetraploiden 
Rassen vier Nukleolen gefunden. Aus den pe Morschen Ergebnissen 
folgt ebenfalls ohne weiteres, daß in der Gamophase jeder Rasse von 
Hyacinthus orientalis nur halb soviel Nukleolen vorhanden sein müssen 
wie in der entsprechenden Zygophase. 

Dagegen habe ich die Haplophase einiger Lebermoose, deren Idio- 
gramme mir aus früheren Arbeiten (Hertz 1928 a und b) bekannt waren, 
auf die in frühen Telophasen des haploiden Thallus vorhandene Zahl 
der Nukleolen hin untersucht, vor allen Dingen deshalb, weil ich bei 
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zwei Arten, Makinoa crispata und Aneura pinguis, keine Trabanten ge- 
funden hatte. 

Pellia Neesiana mit der haploiden Chromosomenzahl 9 besitzt 1 Tra- 
bantenchromosom (HEerrz 1928 b). Deshalb war hier nur ein einziger 
Nukleolus zu erwarten. Das ist der Fall: In frühen Telophasen und in 
zahllosen Ruhekernen habe ich nie mehr als einen Nukleolus gesehen. 
So viele Telophasen, wie bei den in den vorigen Abschnitten untersuchten 
Pflanzen, habe ich zwar nicht untersucht; aber wenn zwei Nukleolen ge- 


OE 
ax 
@ ¢ 
SE 


us 


[3 
Wie 
in AN 
vv 


Abb. 21. Makinoa crispata (Thallus). a—d sehr frühe Telophasen, in allen nur + Nukleolus 
in distaler Lage; e, f ältere Telophasen ; g Stück aus einer Anaphase; h, i Stücke aus Anaphasen- 
hälften mit je einem Trabantenchromosom. 


DE 


bildet würden, müßten sie nach meinen bisherigen Erfahrungen auch in 
Ruhekernen wenigstens ab und zu noch vorhanden sein. 

Sehr genau dagegen habe ich Makinoa crispata auf ihre Nukleolen- 
zahl hin angesehen. Dieses Lebermoos wurde deshalb mit bearbeitet, 
weil ich früher keinen Trabanten gefunden hatte (Hxrrz 1928 b) und 
hier für die Hypothese ein guter Prüfstein gesetzt war. Ich erwartete, 
daß in der Telophase mehrere Nukleolen in ganz zufälligen Zahlen zu 
sehen sein würden, die dann zu einem oder einer beliebigen Zahl 
zusammenträten. Das Gegenteil war zu meiner Überrsachung der 
Fall (Abb. 21): In ausgewachsenen sowie in interphasischen Kernen und 
in frühen Telophasen fand ich nie mehr als einen einzigen Nukleolus, nie 
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auch nur die Andeutung von mehr als einem. Wohl treten längs der 
Chromosomen bei dieser Pflanze sehr auffallend gefärbte Körner in 
diesem Stadium auf. Sie haben aber (was man etwa nach den Unter- 
suchungen von VAN CAMP (1924) an Clivia vermuten könnte) nicht das 
geringste mit dem Kernkörperchen zu tun, denn sie bleiben da liegen, wo 
sie entstanden sind und treten gleichzeitig mit dem Nukleolus auf, nicht 
vorher. Weiter ist auch für einen Unbefangenen auffallend die gesetz- 
mäßige Lage des Nukleolus in der distalen Kernregion. Die Lage in der 
. Mitte bzw. etwas unterhalb der Mitte (wie in Abb. 21 b obere Hälfte) sind 
seltene Ausnahmen, und Pol-Lagen sind mir nie zu Gesicht gekommen. 


Nach allen bisherigen Er- 
u gebnissen mußte im Gegen- 
satz zu meinen früheren Be- 


funden bei Makinoa crispata 


ein Trabant, und zwar nicht 
an einem kurzen Chromo- 
somenende, im Haploididio- 


gramm vorhanden sein. Er 


t konnte in erneuter Unter- 
suchung an Schnitten an 
einander gegeniiberliegenden 


mittellangen Chromosomen- 


ästen einwandfrei beobachtet 

werden (Abb. 21, g, h, i). Nie 

war mehr als ein Traban- 

tenchromosom vorhanden. 
a. = +o en See OF ow ome kn und späte Wenn ich dieses früher nicht 

gefunden hatte, so liegt das 
daran, daB ich bei Makinoa nicht sonderlich auf Trabanten geachtet 
hatte und solche, die, wie die von Makinoa crispata, verhältnismäßig 
nahe auf dem Chromosomenende aufsitzen, bei Verwendung der Koch- 
methode leicht übersehen werden. Nicht ganz übereinstimmend ist die 
Lage des Trabanten in der Anaphase mit der Lage des Nukleolus in 
der Telophase. Auch bei Allium liegen ja die Nukleolen im allgemeinen 
zu hoch. Worauf das zurückzuführen ist, vermag ich nicht zu sagen. 
Jedenfalls kann man aber darin keinen Widerspruch zu unserer Vor- 
stellung sehen, da der ‚Fehler‘ nur sehr klein ist. 

Makinoa ist wegen seiner großen Chromosomen und selten hohen 
Telophasen ein viel günstigeres Objekt als Pellia Neesiana, bei welcher 
die Chromosomen zwar auch groß sind, ihre Kontraktion in der Telo- 
phase aber so stark ist, daß sie zur Feststellung der Nukleolenlage sich 
schlecht eignet. Auf die Telophase von Makinoa, die manches Inter- 
essante bietet, hoffe ich bald zurückkommen zu können. 
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Zunächst überraschend war auch die Untersuchung von Aneura 
pinguis. Bei dieser Art hatte ich im Gegensatz zu Aneura palmata keinen 
Trabanten finden können. Einwandfrei waren dagegen in frühen und 
auch älteren Telophasen zwei Nukleolen, nie mehr und nie weniger, nach- 
weisbar. Dies Resultat wurde an 94 Telophasen erhalten (Abb. 21). In 
älteren telophasischen Kernen und Ruhekernen embryonaler Zellen sind 
dann natürlich Kerne mit einem (durch Verschmelzung von zwei entstan- 
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Abb. 23. Aneura pinguis (Thallus). a, b Metaphasen; c Anaphase; überall je 
2 Trabantenchromosomen mit schwach gefärbten Trabanten. (Kochmethode, Canadabalsam.) 


denen) Kernkörper mindestens ebenso häufig, wenn nicht häufiger. Auch 
hier glaubte ich meine Vorstellung aufgeben, wenn nicht dahin abän- 
dern zu müssen, daß auch an nicht Trabanten tragenden Chromosomen 
Nukleolen entstehen könnten, als ich mich einer gelegentlichen Beobach- 
tung erinnerte, wonach auch bei Aneura pinguis an den Enden zweier 
asymmetrischer Chromosomen ganz schwach mit der Kochmethode färb- 
bare, fadenähnliche Trabanten vorkommen. Dieser Befund lag ungefähr 
ein Jahr zurück, woich die Untersuchung von Aneura nochmals aufgenom- 
men hatte auf der Suche nach Unterschieden zwischen dem weiblichen 
und männlichen Chromosomensatz. Erneute Prüfung gab dann eine 
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Bestätigung der früheren Befunde, wie man aus der möglichst natur- 
getreuen Abb. 23 nach mit der Kochmethode hergestellten Präparaten 
sieht. 

Sowohl in Metaphasen (a, 6) wie in Anaphasen (c) konnten mit 
Sicherheit winzig kleine Trabanten an zwei asymmetrischen Chromo- 
somen nachgewiesen werden. 

Es ergibt sich also immer wieder eine vollkommene Übereinstimmung 
von der Zahl der Trabantenchromosomen mit der Zahl der in frühen 
Telophasen vorhandenen Nukleolen. Aneura pinguis zeigt, worauf nach 
ällen bisherigen Ergebnissen hinzuweisen fast überflüssig erscheint, daß 
in der Haplophase nicht notwendig nur ein Nukleolus vorhanden zu sein 

braucht. 


Da die Trabanten an sehr 
kurzen Ästen proximal sitzen, 
à müssen in frühen Telophasen 


auch die Nukleolen in der pro- 


& 
. ximalen Region auftreten. Die 
D abgebildeten Telophasen sind 
zu alt, als daB man sich auf 
Grund derselben eine genaue 


Vorstellung von der Primärlage 


der Nukleolen machen könnte. 

Da man nur schwer genügend 

dad viel frühe Telophasen bei A neura 
e Sf 


findet (die eigentlich meriste- 
Abb. 24. Aneura pinguis (Thallus). Oben drei Telo- . : . 
phasen, unten drei Telophaseuhälften. In allen ein matische Zone besteht ja ım 
großer und ein kleiner Nukleolus, in Schwestertelo- Vergleich zu der bei Phanero- 


phasen jeweils entsprechende Lage. . P 
gamen aus viel weniger Zellen) 
und eine ganze Anzahl in dieser Hinsicht sehr günstige Objekte vorliegt, 
habe ich von einer genaueren Untersuchung abgesehen. 

Schließlich ist noch eine merkwürdige, in einem Präparate von Aneura 
pinguis gemachte Beobachtung zu erwähnen. In sämtlichen genauer 
untersuchten Telophasen waren die beiden Nukleolen im Gegensatz zu 
denen in den übrigen Präparaten sehr. deutlich verschieden groß, jeweils 
lag in zwei Schwesterkernen der große Kernkörper dem großen, der 
kleinere dem kleineren im anderen Schwesterkern gegenüber (Abb. 24). 
Diese Größenunterschiede können keine ‚zufälligen‘ sein, wie bei Allium 
Cepa (vgl. S.826), denn in keinem einzigen Kern dieses Präparates sind 
die zwei Nukleolen auch nur annähernd gleich groß, wie das doch in den 
übrigen Präparaten durchwegs der Fall ist (vgl. Abb. 22). Wie bei Crepis 
pulchra, Vicia lutea und pannonica muß daher der Schluß gezogen wer- 
den, daß die Ursache für den Größenunterschied in dem Trabanten- 
chromosom selbst liegt. Ob bei Aneura möglicherweise der männliche 
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und weibliche Thallus sich in der Weise unterscheiden, daß die Kerne 
des einen zwei gleich große, die des anderen zwei ungleich große Nu- 
kleolen bilden, oder ob zwei Rassen vorliegen, soll festgestellt werden. 
Untersuchungen über die Bedeutung der Nukleolen werden vielleicht 
hier beginnen können. 


V. Schlußbetrachtung. 


Folgende mit unseren Vorstellungen und Ergebnissen in Zusammen- 
hang stehenden Fragen sollen nun noch etwas eingehender behandelt 
werden. 

a) STRASBURGERS Beobachtung der Pol- und Gegenpol-Lage der Nu- 
kleolen. Es schien mir sehr merkwürdig, daß bei der großen Aufmerksam- 
keit, welche man seit Beginn der Zellforschung dem Nukleolus geschenkt 
hat, gerade die Lagegesetzmäßigkeiten des Kernkörpers in Bezug auf 
die Kernhöhe (wenn zwar auch die klassischen Objekte für die Kern- 
teilung sie gar nicht oder nur schwer erkennen lassen, vgl.S.805 und 823) 
bis jetzt gänzlich unbekannt geblieben sein sollten. Nirgends fanden sich 
— bei Berücksichtigung der botanisch-eytologischen Literatur — irgend- 
welche Anhaltspunkte, bis ich in einer Arbeit LUNDEGARDHS (1912) auf 
die eingangs (S. 777) angeführte Stelle in dem Buche STRASBURGERS auf- 
merksam wurde. Ich gebe einen der bereits oben angeführten Sätze 
wieder, jetzt den Anfang des Satzes hervorhebend: „Die Nukleolen 
tauchen an der Gegenpolseite der Kerne in nur geringer Entfernung von 
der Kernwandung auf und entsprechen sich, was Zahl, Größe und Lage 
anbetrifft, oft vollständig in den Schwesterkernen.‘ 

Die Lage ist also nicht nur entsprechend in Bezug auf die zwei 
Schwesterkerne, sondern auch für den einzelnen Kern allein eine be- 
stimmte. Die Nukleolen liegen „an der Gegenpolseite‘‘. Hierzu bemerkt 
LUNDEGARDH: „Ganz entgegengesetzte Verhältnisse hat NÉMEC 1899 
gefunden.“ Liest man aber bei STRASBURGER weiter, so stellt sich heraus, 
daß auch er „ganz entgegengesetzte Verhältnisse‘ gefunden hat. Auf 
S. 187 heißt es nämlich: ,, Das Auftreten der Kernkörperchen an der 
Gegenpolseite der Tochterkerne ist aber durchaus nicht eine notwendige 
und allgemeine Erscheinung. Die in den Tochterkernen gegebenen Ver- 
hältnisse® können es sogar mit sich bringen, daß die Nukleolen näher 
der Polseite sich bilden. So fanden wir es im Extrem in den Tochter- 
kernen der Pollenmutterzellen von Helleborus foetidus, wo das Kern- 
körperchen am Polfelde auftaucht und meist sogar in dasselbe rückt.‘ 

Hierzu sei die Fig. 37, Taf. III aus der STRASBURGERschen Arbeit 


1 Wie ich während der Drucklegung feststellen konnte, unterscheiden sich 
Männchen und Weibchen nicht durch ihre Nukleolen. Sehr wahrscheinlich 
handelt es sich also um verschiedene Rassen. 

2 Vom Verfasser ausgezeichnet. 


Planta Bd. 12. 55a 
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wiedergegeben (Abb. 25, vgl. dazu Abb. 2). STRASBURGER hat diese 
Beobachtung lediglich notiert und macht keinen Versuch, zu erklären, 
warum die Nukleolen von Hyacinthus orientalis an der Gegenpolseite, 
die von Helleborus foetidus an der Polseite der Kerne auftreten. Die Tat- 
sache aber, daß er sie auf ,, die in den Tochterkernen gegebenen Verhält- 
nisse‘ zurückzuführen sich genötigt sieht, zeigt, daß er sich des Unter- 
schiedes dessen, was in der vorliegenden Arbeit ,,Breitenlage“ und 
„Höhenlage‘“ der Nukleolen genannt wurde, wenn auch nur dunkel, be- 
wußt geworden ist. Denn die Gesetzmäßigkeit der Lage und Zahl der 
Nukleolen in Bezug auf zwei Schwesterkerne erklärt er ja, wie wir sahen, 
ganz anders (vgl. S. 779). 

Die kleine Beobachtung STRASBURGERS ist außer von LUNDEGÄRDH 
(l. c.) meines Wissens von niemandem beachtet worden und später ganz 


in Vergessenheit geraten. 


b) DE Mots Vorstellungen über die Beziehung zwi- 

schen den Nukleolen und den Trabantenchromosomen. 

, DE Mor fand, wie auf S. 826 erwähnt wurde, bei di- 
ploiden Rassen von Hyacinthus orientalis mit 2n — 16 

N an Hand umfangreicher Zählungen zwei Nukleolen, 


bei triploiden Rassen drei Nukleolen, bei tetraploiden 

vier. Er kommt auf Grund des Befundes, daß in aneu- 

2S OE, BEER ploiden Rassen mit z. B. 30—31 (= 8+ 8-+8-+ 6/7) 

Helleborus foetidus. Chromosomen aber trotzdem vier Nukleolen vorhan- 

ienmutterzelle.“ — „Das den sind, zu dem wichtigen Schluß: ,,. .. that a 

Kernk Orpercien im P simple nucleolus in one way or another stands in 

closer contact with one or more definite chromosomes 

of a haploid set“ (1927 c, 8. 52) und etwas allgemeiner in der Haupt- 

zusammenfassung S. 56: „that one simple nucleolus or at least a part of 

it or its percursor is more closely related to one chromosome or some 
chromosomes than to the remaining ones of the same haploid set‘. 

Die Folgerung, daß nur ein Teil der Chromosomen des haploiden 
Satzes mit dem Vorhandensein eines Nukleolus in Zusammenhang 
stehen kann, ist sicher richtig. Unrichtig aber ist es, wenn DE Mor in 
einer anderen Arbeit (19273) aus dem ‘Vorhandensein von drei Nukleolen 
bei der aneuploiden ,,Nimrod“ mit 8+8-+3 Chromosomen und dem 
Vorhandensein von vier Nukleolen bei ,, T'otila‘ mit 8 +- 8+ 8+ 6 Chromo- 
somen den Schluß zieht, daß nur ein einzelnes Chromosom des haploiden 
Satzes, und zwar das Chromosom mit sekundärer Einschnürung, mit der 
Gegenwart eines Nukleolus in Zusammenhang stehen müsse, weil bei 
„Nimrod‘ drei! und bei „Totila‘‘ vier? Chromosomen mit sekundären 


1 Es heißt übrigens nur: „,... . not improbable that three secondary constric- 
tions occur“. 
2 In der oben zitierten Arbeit (1927 c) von pe Mot heißt es jedoch in der 
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Einschnürungen gefunden wurden. Auch aus diesen Befunden kann 
man doch nur schließen, daß die Gegenwart eines Nukleolus bei Hya- 
cinthus orientalis mit höchstens drei Chromosomen (vgl. Nimrod) des 
haploiden Satzes in einem ursächlichen Zusammenhang steht. 

Folgende interessante, von DE MoL mitgeteilte Beobachtung war wohl 
der Grund dafür, daß er seine Befunde in der oben geschilderten Weise 
deutete. Er sagt (1927a, S. 105): ,,Now it appears that of the 72 meta- 
phases drawn, six had one or more nuceloli and moreover that the nucleoli 
had attached themselves almost always to a long chromosome, where in 
other cases permanent secondary constrictions had been observed.“ 

An einer anderen Stelle macht sich DE Mou dann genauere Vorstel- 
lungen über die zwischen Nukleolen und Trabantenchromosomen be- 
stehenden Wechselbeziehungen. Er sagt im Anschluß an die Erörterung 
der Frage, ob die eigentlichen Trabanten den durch sekundäre Ein- 
schnürungen vom Chromosom getrennten astförmigen Stücken gleich- 
zusetzen seien: „The writer thinks it more plausible that wherever gaps 
occur the nucleoli give part of their contents or rather return part of their 
contents to the chromosomes, possibly the supposed chromatin-granules. As 
in case of Ranunculus-chromosomes the one end appears to be the most 
permanent place where the nucleolus receives (even if the alveolation of 
the chromosomes should have taken place perhaps) as well as gives the 
chromatin-granules, in the case of the hyacinth this may be principally the 
place of the permanent secondary comstrictions.‘‘ DE Mo stellt sich also 
vor, daß die Trabanten im engeren Sinne gar keine Chromatinkörper, 
sondern nukleolaren Ursprungs sind. Diese Auffassung hat Kun 
(1928) bereits mit Recht zurückgewiesen, da sie nicht begründet wird. 
Daß sie nicht richtig ist, zeigen die oben (S.811) mitgeteilten Ergebnisse, 
welche von mir mit der Nuklealreaktion erhalten wurden. 

Richtig an den Vermutungen pe Mots ist, wera wir sie in ihrem all- 
gemeinsten Sinne auffassen, daß auch in der Telophase irgendwelche 
Beziehungen zwischen den Fäden bzw. sekundären Einschnürungen und 
Nukleolen bestehen müssen. Es gelang ihm aber nicht, diese Beziehungen 
aufzufinden, da er einmal Telophasen gar nicht antersuchte, und anderer- 
seits, weil er sein Augenmerk viel zu sehr auf die Prophasen richtete, in 
denen nach meinen Erfahrungen wenigstens betreffs der möglichen Be- 
ziehungen zwischen Nukleolus und Trabanten nicht mehr zu finden sein 
wird, als was NAWASCHIN und seine Schule beschrieben haben. 

Der Hauptfehler aber, den pe Mot begeht, liegt in folgender Vor- 
stellung. Er glaubt merkwürdigerweise, daß die Zweizahl, Dreizahl und 
Vierzahl der Nukleolen durch Teilung zustande käme, was aus zahl- 


Überschrift zu ,,Totila“: „Two chromosomes with hiates“, und in einer sehr klaren 
Metaphase dieser Arbeit (Abb. 32) sind nur zwei Chromosomen mit sekundären 
Einschnürungen vorhanden. 

55* 
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reichen Stellen der einen Arbeit (1927c), z. B. S.9, 35, 39 und aus einer der 
anderen (1927b) hervorgeht. Die Untersuchung von nur einigermaßen 
frühen Telophasen hätte ihm aber zeigen können, daß hier bereits mehrere 
Nukleolen (also nach seinen Befunden je nach der Rasse zwei, drei oder 
vier) vorhanden sind, und daß seine ‚„Teilungsstadien‘‘ vielmehr Ver- 
schmelzungsstadien sein müssen. Das hat ja gerade bei Hyacinthus orien- 
talis (vgl. S. 782) schon STRASBURGER festgestellt. Aber ganz abgesehen 
hiervon wäre es doch nicht zu verstehen, daß in der diploiden Rasse der 
primär in der Einzahl vorhandene Nukleolus sich ausgerechnet einmal, 
in der triploiden und tetraploiden aber so oft teilt, daß drei bzw. vier 
Nukleolen vorhanden sind. Diese Schwierigkeit bemerkt pe Mot nicht. 
Nur als er im Zellkern seiner interessanten ,,Dwarf‘‘-Mutanten (1927b) 
durchwegs einen großen und einen sehr kleinen Nukleolus findet, sieht 
er die Schwierigkeit, da hier die von ihm angenommene Teilung immer 
eine gesetzmäßig ungleiche sein müßte. 

Die Gleichheit der Nukleolenzahl und -lage in zwei Schwesterkernen 
ist, soweit aus seinen Arbeiten hervorgeht, DE Mor weder aus eigener 
Anschauung noch aus der Literatur bekannt gewesen. Daß ihm auch 
die so ausgesprochene von STRASBURGER beobachtete Lage der Nukleolen 
an der Gegenpolseite der Zellkerne entgangen ist, mag hauptsächlich 
darauf zurückzuführen sein, daß er seine Untersuchungen wohl in erster 
Linie an Wurzelquerschnitten anstellte. 

c) Verallgemeinerung meiner Befunde. Durch die vorliegende Arbeit 
ist der Nachweis erbracht, daß die Nukleolen bei den untersuchten Arten 
nur an bestimmten Chromosomen, den Trabantenchromosomen im weite- 
ren Sinne, entstehen. Die Verschiedenheit der verwandtschaftlichen 
Stellung der einzelnen Objekte, das Auffinden von übersehenen SAT- 
Chromosomen — bei genau schon daraufhin untersuchten Objekten — auf 
Grund des Vorhandenseins von Nukleolen und nicht zuletzt die Art der 
Erscheinung selbst lassen keinen Zweifel darüber, daß bei Pflanzen 
wenigstens die Nukleolen immer an SAT-Chromosomen gebildet werden 1, 


1 Man könnte in den Arbeiten von DEMBOWSKY u, ZIEGENSPECK (1928) 
und DEMBOwSKY (1930) einen Widerspruch zu dieser Verallgemeinerung sehen. 
Hierzu ist folgendes zu bemerken. DemBowsky und Z1EGENSPECK behaupten, 
daß bei solchen Pflanzen, bei denen die Nukleolen in der Prophase nicht ver- 
schwinden, sondern sich in der Metaphase teilen und wie die Chromosomen an die 
Spindelpole wandern, sie als solche nach vorheriger mehrfacher Teilung in die 
jungen Telophasekerne miteinbezogen werden. (Auf Grund meiner Verallge- 
meinerung müßten also diese kleinen, fertigen Nukleolen sich bestimmten Stellen 
bestimmter Chromosomen anlagern, was natürlich kaum denkbar ist.) 

Jeder, der die diesbezügliche Literatur kennt, muß allen solehen Angaben (so- 
weit sie sich auf höhere Pflanzen und nicht auf Protisten beziehen) skeptisch 
gegenüberstehen. ZIMMERMANN hat, was DEMBOWSKY und ZIEGENSPECK unbe- 
kannt geblieben ist, vor 37 Jahren dieselbe Behauptung aufgestellt, sie aber dann 
unter dem Druck anders lautender Beobachtungen aufgeben müssen (1896). Bis 
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wo solche vorhanden sind. Es wird sich herausstellen, daß die SAT- 
Chromosomen bei Pflanzen noch viel weiter verbreitet sind, als man 
bisher annahm, wenn man sorgfältig danach sucht. Mehr als bisher 
müssen nicht nur Metaphasen, sondern vor allen Dingen Anaphasen zur 
Beobachtung kommen. Der beste Wegweiser wird die Primärzahl und 
Höhenlage der Nukleolen sowie die in zwei Schwesterkernen entspre- 
chende Breitenlage sein. Auf Grund meiner bis jetzt gemachten Erfah- 
rungen halte ich es sogar durchaus für möglich, daß jede Pflanze ihr 
SAT-Chromosom in der Ein- oder Mehrzahl besitzt. Ein endgültiges 
Urteil wird aber erst auf Grund «umfangreicher Untersuchungen gefällt 
werden können. 

Eine andere Frage aber ist es, ob die SAT-Chromosomen (außer 
ihrem genetischen) den Zweck haben, mit den achromatischen Fäden 
die Nukleolarmasse zum Nukleolus zu konzentrieren. Die Bedeutung 
der achromatischen Fäden könnte wohl darin liegen, irgendwie bewiesen 
ist das durch die vorliegende Untersuchung aber noch nicht. Es gibt 
Stauwehre, bei denen man durch senkrecht hochziehbare Stäbe die 
Menge des abfließenden Wassers regulieren kann. Darin besteht der 
Zweck der Stäbe. Zugleich werden alle Gegenstände, welche größer 
sind, als die Lücken zwischen den einzelnen Stäben, von diesen zurück- 
gehalten. Das ist aber nicht der Zweck des Stäbe, sondern nur eine 
zwangsläufige Nebenerscheinung. Es ist sehr wohl denkbar, daß die 
eigentliche Bedeutung der Differenzierung bestimmter Chromosomen 
in Trabant und Faden ganz wo anders zu suchen ist, diese Differen- 
zierung aber einmal vorhanden, zwangsläufig die Konzentration der 
Nukleolarmasse zum Nukleolus an diesen Chromosomen zur Folge hat. 


zum Jahre 1912 hat sich dann in dieser Hinsicht nichts geändert (vgl. LUNDE- 
GARDH [1912], dessen Arbeit DEMBOWSKY u. ZIEGENSPECK nicht kennen). Auch 
LUNDEGÄRDH weist die Ansicht ZIMMERMANNs ausdrücklich auf Grund seiner 
Beobachtungen an Cucurbita zurück. Ich nenne von neueren Arbeiten nur drei, 
in denen ebenfalls ausdrücklich betont und durch Abbildungen belegt wird, daß 
im Plasma liegende Nukleolen nicht in den telophasischen Kern aufgenommen 
werden, sondern dort verschwinden, wo sie liegen: van CAMP (1924) in Nr. 3 
seiner Zusammenfassung; YAHAMA u. SINOTO (1925), S. 208, 212 und Abbildun- 
gen dazu, ScHAEDE (1929), S. 50 und Taf. II, Fig. 8. Diese Beobachtungen 
sind DemBowsky unbekannt. Schließlich sei noch zu folgendem Satz DEm- 
BowskKys eine Bemerkung gestattet (1930, S. 17): ,, Die Zonen der Initialzellen 
des meristematischen Bezirks von Cucurbita, Vanda und Vicia fuba zeigen das 
gleiche Verhalten“ (nämlich wie die von DemBowsky untersuchte Helianthus). 
„Der Nukleolus ist in der Metaphase da, aber schon so klein an Masse, daß er 
nur die Form und Größe eines Chromosoms hat.“ Hieraus geht hervor, daß 
Dempowsky Vicia faba wenigstens nicht untersucht hat. Es ist bekannt, aaß 
die Chromosomen von Vicia faba sehr groß sind; die Nukleolen müßten also, 
wenn sie in der Metaphase vorhanden wären und die Größe von Chromosomen 
besäßen, doch recht groß und lang sein. 


Planta Bd. 12. 55b 
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Wichtig in diesem Zusammenhang wäre die Ermittlung der Ursache 
der Entstehung der Nebennukleolen bei Allium Cepa (S. 825). 

Wie bei Tieren, wo ja nur ganz vereinzelt Trabanten beobachtet 
wurden, die Verhältnisse liegen, müssen daraufhin angestellte Unter- 
suchungen zeigen. Es ist nicht ausgeschlossen, daß gerade sekundäre Ein- 
schnürungen bisher übersehen worden sind. Verschiedene Anhaltspunkte 
dafür liegen mir bereits vor. Ich hoffe bald darüber berichten zu können. 

d) Die wichtigste Frage, die sich erhebt, ist die nach den genaueren 
Vorgängen bei der Nukleolenbildung. 

“- Zunächst besagen alle Befunde, das wurde verschiedentlich im Ver- 
lauf der Untersuchung betont, nur, daß die Nukleolen an den Nukleolen- 
chromosomen, aber nicht etwa, daß sie sich aus ihnen bilden. Betrachten 
wir das einmal genauer! Die Beziehungen sind ziemlich verwickelt. 

Mit Sicherheit kann gesagt werden, daß das Wachstum der Nukleolen 
zweifach bedingt ist: 

1. durch das SAT-Chromosom selbst; 

2. durch Stoffe auBerhalb desselben. 

Dies geht aus folgenden Beobachtungen hervor : 

Zu 1. Bei Crepis pulchra und Vicia lutea sind zwei — an homologen 
Chromosomen entstehende —der vier Nukleolen bedeutend größer als die 
beiden anderen, bei Aneura pinguis (Haplophase) sind in einer Rasse die 
beiden Nukleolen ungleich groß (Abb. 24). Die Lage der Nukleolen inner- 
halb des Kerns kann nicht die Ursache der verschiedenen Größe sein, denn 
bei C. pulchra liegen die beiden großen Nukleolen proximal, bei Vicia 
lutea dagegen distal, bei Aneura pinguis findet man den großen und den 
kleinen auf derselben Kernhöhe. Auch kann man nicht — die Annahme 
machend, die Nukleolen würden aus einer den Chromosomen entstammen- 
den Substanz gebildet — die Größenunterschiede auf die Gesamtmasse 
der an der betreffenden Stelle jeweils vorhandenen Einzeläste zurück- 
führen. Denn bei Vicia lutea ist in der proximalen Region die Summe 
der Äste infolge der asymmetrischen Chromosomen doppelt so groß wie 
in der distalen Region, wo gerade die beiden größeren Nukleolen liegen. 
Außerdem sind bei Vicia pannonica mit annähernd denselben Chromo- 
somen die Partner beider Nukleolenpaare gleich groß. Demnach kann 
die Ursache für die Größenunterschiede der Nukleolen nur in den SAT- 
Chromosomen selbst liegen. Daß sie auf die Höhe der achromatischen 
Stellen zurückzuführen ist, konnte oben (S. 821) nachgewiesen werden. 

Zu 2. Folgende Beobachtungen zeigen die Abhängigkeit des Nu- 
kleolenwachstums von Stoffen außerhalb des SAT-Chromosoms. 

a) Wenn die Nukleolen an SAT-Chromosomenästen entstehen, die 
infolge Zurückschlagens außerhalb des eigentlichen Kernes zu liegen 
kommen, so bleiben sie beträchtlich kleiner, als wenn der betreffende Ast 
normal im Bereich der anderen Chromosomen liegt. Das zeigt besonders 
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deutlich Abb. 115, oben. Die Hauptmasse der Nukleolen stammt also 
aus einem Stoff, der während der Telophase im Kern auftritt. Woher 
er stammt, ob aus den Chromosomen oder, was ohne falsche Vor- 
urteile durchaus vorstellbar ist, aus dem Plasma (nach Einströmung in 
den Kern), ist für unsere Betrachtung vorerst gleichgültig. 

b) Kommen die SAT-Chromosomen in der Telophase so dicht zu 
liegen, daß die an ihnen entstehenden Nukleolen einen von ihnen gegen 
den übrigen Kernraum hin absperren, so bleibt dieser eine Nukleolus im 
Wachstum stark hinter den ihn absperrenden zurück, auch wenn Platz 
genug zu seiner Vergrößerung vorhanden ist. Einen solchen Fall zeigt 
sehr schön Abb. 15%. In beiden Telophasenhälften sind — wie immer 
entsprechend — die Schwesterchromosomen, an welchen die Nukleolen 
entstehen, zufällig alle sehr dicht beieinander zu liegen gekommen und 
infolgedessen auch die an ihnen entstehenden Nukleolen. Je ein distal 
gelegener wird von seinem Partner von der Seite her und von den beiden 
proximal gelegenen von unten her gegen den übrigen Kernraum hin ab- 
geriegelt. Daß er so viel kleiner bleibt als die drei übrigen (sonst sind, 
wie die Abb. 15 zeigt, alle vier Nukleolen gleich groß), trotzdem Platz 
genug zum Wachstum vorhanden wäre, kann nur daran liegen, daß aus 
dem Kern für das Nukleolenwachstum notwendige Stoffe auf die Nu- 
kleolen zuströmen und die drei absperrenden diese verbrauchen, bevor sie 
zu dem je einen abgepserrten gelangen können. Entsprechende Ver- 
hältnisse habe ich verschiedentlich gefunden, so auch bei Allium Cepa 
(vgl. Abb. 20 a—e). 

Es war notwendig, diese beiden Beobachtungen hier anzuführen; denn 
gerade durch den Befund, daß die Nukleolen an bestimmten Chromosomen 
sich bilden, könnte man dazu neigen, die ja von vornherein selbstver- 
ständlichere Auffassung — Nukleolenwachstum auf Grund von Stoffen, 
die überall im Kern verbreitet sind, und welche als aus allen Chromo- 
somen stammend man heute wieder mehr denn je neigt anzunehmen 
zu verlassen. Die in 1. und 2. angeführten Beobachtungen zeigen also: 

Die Masse eines Nukleolus wird vermehrt durch Stoffe, die im ganzen 
Kern verbreitet sind. Der Grad dieser Massenzunahme hängt aber mit ab 
von dem Nukleolenchromosom, und zwar von der Höhe des achroma- 
tischen Stücks (vgl. S. 821). 

Als wichtigste Frage ergibt sich jetzt: Wie kommt es zu einer Kon- 
zentration der aus dem Kern stammenden Stoffe gerade an der achro- 
matischen Stelle des SAT-Chromosoms? Die Stoffe strömen dorthin. 
(Aus der Tatsache, daß auch die jüngsten beobachteten Nukleolen immer 
in der Zahl und Lage der achromatischen Fäden auftreten, geht ohne 
weiteres hervor, daß eine rein mechanische Anlagerung vorher irgendwo 
im Kern und in beliebiger Zahl gebildeter Nukleolen nicht in Frage 
kommt.) Wie kommt aber die bestimmte Richtung dieses Stromes zustande? 
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Es gibt wohl nur zwei Möglichkeiten: 

1. Chemische Vorgänge. Die im Kern verbreitete Nukleolus bildende 
Substanz — n-Substanz, wie sie von jetzt ab genannt sei — reagiert an 
ihrer Berührungsfläche mit der „a-Substanz‘‘ der achromatischen Stelle. | 
Dadurch verarmt die Umgebung der achromatischen Stelle an n-Sub- 
stanz, und infolgedessen entsteht ein Diffusionsstrom auf den jungen | 
Nukleolus hin. 

Das Wesentliche dieser Auffassung ist: Die achromatische Stelle 
unterscheidet sich von den übrigen Teilen des SAT-Chromosoms und 
den anderen Chromosomen in der Weise, daB sie befähigt ist, die n-Sub- 
stanz in den eigentlichen Nukleolus umzuwandeln. Über die Art, wie | 
das geschieht, kann man sich folgende drei Vorstellungen bilden. 

a) Reaktion der n-Substanz mit der a-Substanz unter Bildung der 
N -Substanz, des eigentlichen Nukleolus. 

b) Umwandlung der n-Substanz in eigentliche Nukleolarsubstanz 
(N-Substanz) entsprechend z. B. einer Polymerisierung oder Kondensation. 
In der achromatischen Stelle befindet sich ein Ferment, welches an seiner 
Berührungsfläche mit der n-Substanz diese in die eigentliche N -Substanz 
umwandelt. 

c) Prinzip der TRAUBEschen Zelle. In der achromatischen Stelle be- 
finden sich zwei Substanzen a und o. Erstere bildet mit der n-Substanz 
den eigentlichen Nukleolus (die N-Substanz) an der gegenseitigen Be- 
rührungsfläche. Diese Nukleolus-,, Membran‘ ist nur durchlässig für 
Wasser (dessen Anwesenheit im Kern selbstverständlich ist), nicht durch- 
lässig dagegen für die n-Substanz und die in dem achromatischen Stück 
befindliche o-Substanz. Diese ist osmotisch wirksam, so daß das Wasser 
durch die ,,Nukleolusmembran“ in das achromatische Stück einwandert | 
und es infolge des entstehenden Druckes zu Rissen inder Membrankommt. 
Daraufhin erneute Berührung von a- und n-Substanz, N-Membranbildung 
usw. 

Die in a) und b) erörterte Möglichkeit hat den Vorzug vor der in c) 
entwickelten, daß sie einfacher ist. Außerdem spricht die Beobachtung, 
daß nur in ganz jungen Nukleolen ihr Innenraum frei von Nukleolar- 
substanz ist, bald aber dann nicht mehr, eher gegen die zweite Mög- 
lichkeit. 

2. Kolloid-chemische Vorgänge. Die n-Substanz wird infolge elektro- 
motorischer Vorgänge (Potentialdifferenzen!) durch die achromatische 
Stelle des SAT-Chromosoms adsorbiert. 

Es besteht selbstverständlich zunächst keine Aussicht, die eine oder 
die andere der beiden Auffassungen auch nur wahrscheinlich zu machen. 
und es lag mir auch lediglich daran, zu zeigen, daß, wenn man sich über- 


1 Auf diese Möglichkeit machte mich Dr. v. HAHN aufmerksam. 
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haupt eine Vorstellung darüber bilden will, wie die Strömung des n- 
Stoffes auf die achromatische Stelle hin zustande kommt, dies nur mög- 
lich ist unter der Annahme, daß das achromatische Stück des Nukle- 
olenchromosoms physiologisch verschieden ist von den übrigen Teilen des- 
selben und den anderen Chromosomen. Die Untersuchung führt somit 
zu der einwandfreien Feststellung einer nicht genetischen, aber ebenfalls 
physiologischen Verschiedenheit eines Chromosoms in seiner Längsrich- 
tung und vonChromosomen untereinander. Die Frage, ob und in welchem 
Zusammenhang die Armut bzw. das gänzliche Fehlen von Thymonuklein- 
säure in dem achromatischen Stück (vgl. S. 811) mit der an diesem sich 
vollziehenden Bildung der Nukleolen, die ja ebenfalls Thymonuklein- 
säurefrei sind, steht, bleibt vorerst unbeantwortet. 


Zusammenfassung. 


1. Auf Grund der Tatsache 

a) daß sich zwei zusammengehörige Telophasenkerne in Bezug auf 
die „allseits variable Breitenlage“ (S. 779) ihrer Nukleolen gleichen, 
wird die Hypothese aufgestellt: 

Die Nukleolen entstehen an! bestimmten Chromosomen (,,Nukleolen- 

chromosomen‘‘) und nur an diesen. Auf Grund der Tatsache, 

b) daß in der Prophase die Trabanten am Nukleolus liegen, und der 
neuen Befunde an interphasischen Kernen, 

c) daß im Falle zweier Nukleolen an je einem ein Trabant liegt und 

d) daß die Lage der Trabanten im Ruhekern in Bezug auf die ,,Kern- 
höhe“ (S.778) eine gesetzmäßige ist, bei Crepis virens und Lactuca 
denticulata aber höher gefunden wird, als auf Grund der ana- und 
telophasischen Lage der proximal befestigten Trabanten zu er- 
warten war, wird die Hypothese genauer formuliert: 

Die Nukleolen entstehen an! den Trabantenchromosomen unterhalb des 

Trabanten. 

2. Folgende aus dieser Annahme sich ergebenden Forderungen sind 
an allen daraufhin untersuchten Pflanzen — 2 Monokotylen, 9 Diko- 
tylen, 1 Kryptogame? — erfüllt: 

a) Die Zahl der in der Telophase entstehenden Nukleolen (,,Primär- 
zahl‘) ist ebenso konstant und für die einzelne Art ebenso charak- 
teristisch wie die Chromosomenzahl. Sie hängt ab von der Zahl 
der jeweils vorhandenen Trabantenchromosomen und Chromo- 
somen mit achromatischen-thymonukleinsäurearmen bzw. -freien 
Stellen (zusammen deshalb als ‚„SAT-Chromosomen‘‘ bezeichnet, 


1 An, nicht aus; (vgl. 5., S. 840). 

2 Hierin sind Allium Cepa und Aneura pinguis sowie Pellia Neesiana nicht 
mit inbegriffen, weil bei diesen drei Arten nur der Nachweis der Zahlengleichheit, 
aber nicht der Lagegleichheit von Trabanten und Nukleolen geführt wurde. 
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vgl.S.812). Demgemäß findet man in der Diplophase immer gerade 
Nukleolenzahlen. Beispiel: 2SAT-Chromosomen, 2 Nukleolen : Vicia 
faba, Crepis virens, Crepis sibirica: 4 SAT-Chromosomen, 4 Nu- 
kleolen: Vicia lutea, Vicia pannonica, Crepis pulchra (vgl. zusam- 
menfassende Abb. 26). In der Haplophase also können — aber 
müssen nicht — ungerade Nukleolenzahlen erscheinen. Beispiel: 
1 SAT-Chromosom, 1 Nukleolus: Pellia Neesiana, Makinoa cris- 
pata: 2 SAT-Chromosomen, 2Nukleolen: Aneura pinguis (Abb. 26). 


b) Die Lage der in der Telophase entstehenden Nukleolen ist in 


Bezug auf die ,,Kernhôhe‘ keine beliebige, sondern ebenfalls 
konstant und für die einzelne Art charakteristisch (,,begrenzt kon- 
stante Höhenlage“ oder ,, Primärlage‘, S. 786). Sie hängt ab von der 
Lage der achromatischen Fäden bzw. Stellen in den SAT-Chromoso- 
men. Beispiel für distale Lage I (Kernspitze) : Aloe arborescens ; für 
distale Lage II (über der Kernmitte): Vicia faba; für proximale 
Lage (Kernbasis) Crepis virens, Crepis sibirica. Beispiel für distale 


. Lage II und proximale Lage zugleich (2 Nukleolen oben, 2 unten 


~~ 


im Kern): Vicia lutea und Crepis pulchra (vgl. zusammenfassende 
Abb. 26). 

Die Form der in der Telophase entstehenden Nukleolen (,, Urform**) 
ist die eines Ringes, in dessen Mitte das achromatische Stiick des 
SAT-Chromosoms liegt (Nachweis bei Vicia faba Taf. VIII, m—o). 
Später werden die Nukleolen kugelig (,,Primärform‘). Wurst- 
förmige, u-förmige und andere Nukleolenformen kommen durch 
Verschmelzung von einzelnen Nukleolen unter Veränderung der 
Primärzahl zustande. Sie sind nebensächliche Sekundärformen, 
die sich aus der Lage und Zahl der primär vorhandenen Nukleolen 
ableiten. 


3. Die Richtigkeit der Hypothese wird dadurch weiter gestützt, daß 
in bestimmten Fällen (zurückgeschlagene Äste bei Aloe arborescens, 
Hordeum vulgare und Vicia faba; in der Telophase einander gegenüber- 
liegende Äste bei den zwei zuletzt genannten Arten) die Entstehung der 
Nukleolen auf einem Chromosomenast und nicht in den Räumen zwischen 
den Chromosomen und in allen drei Fällen auf der Höhe der Chromosomen- 
äste, wo bei den betreffenden Arten die achromatische Stelle sich befindet, 
nachgewiesen werden konnte. 

4. Die Entstehung des Nukleolus am achromatischen Stück des SAT- 
Chromosoms konnte bei Vicia faba mit Hilfe der Nuklealreaktion und 
der Kochmethode direkt gezeigt werden (Abb. 14d). 

5. Die Größe der in der Telophase entstehenden Nukleolen ist zwei- 
fach bedingt: 1. durch Stoffe, die gleichmäßig im ganzen Kern ver- 
breitet sind (Kleiner bleiben ‚‚abgesperrter‘‘ Nukleolen, 8.837), 2. durch 
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die Höhe der achromatischen Fäden, an denen sie entstehen (Nachweis 
bei Vicia lutea und V. pannonica, S. 822). 

6. In der Schlußbetrachtung wird unter anderem gezeigt, daß es 
zu einer Konzentration der Nukleolus bildenden Substanz an der achro- 
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Abb. 26. Zusammenfassende Abbildung. Links: jeweils sämtliche SAT-Chromosomen der Diplo- 

phase (bzw. Haplophase bei Makinoa und Aneura) einzeln aus Anaphasen oder Metaphasen der 

betreffenden Art heraus gezeichnet; hell: die achromatischen Stellen. Rechts: jeweils ein früh- 

telophasischer Kern mit dem bzw. den Nukleolen. Die Orientierung der Kerne entspricht der 
Orientierung der Chromosomen. (Vergr. wie die übrigen Abb.) 


matischen Stelle des SAT-Chromosoms wahrscheinlich nur auf Grund 
chemischer oder kolloidchemischer Vorgänge kommen kann. 

7. Durch die Gesamtheit der Befunde ist einwandfrei eine nicht geneti- 
sche, physiologische Verschiedenheit von Stücken eines Chromosoms in 
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seiner Längsrichtung und zwischen verschiedenen Chromosomen auf- 
gefunden. 
Zum Schlusse danke ich Herrn Prof. WINKLER, der das Fortschreiten 
der Arbeit in der entgegenkommendsten Weise förderte, herzlich. 
Hamburg, Institut für allgemeine Botanik. Oktober 1930. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel VIII u. IX. 
(Über Fixierung, Färbung, Vergrößerung vergleiche S. 788.) 
Tafel VIII. 

Vicia faba (Wurzel längs: a—h, k, l, p; Wurzel quer: i, m—o). In der proxi- 
malen Region (a—d, f—h, l, p) liegen die Chromozentren, in der distalen, aber nahe 
der Mitte, die zwei Nukleolen. 

a späte Telophase; die in die Breite und Höhe gewachsenen Nukleolen zum 
Teil von ihren Chromosomenästen abgedrängt, nicht mehr hantelförmig. In bei- 
den Hälften zwei Nukleolen. 

b frühe Telophase; Nukleolen noch nicht breiter als die Chromosomenäste 
und deshalb noch nicht hantelförmig. In beiden Hälften zwei Nukleolen, zum 
großen Teil sich verdeckend. 

c,d,g frühe Telophasen; Nukleolen deutlich auf einzelnen Ästen und zum 
Teil hantelförmig, in Wirklichkeit wirbelförmig (vgl. m—o). In allen Hälften 
zwei Nukleolen, in d unten sich verdeckend. c und g obere Hälfte aus zwei 
aufeinander folgenden Schnitten zusammengestellt. 

e späte, kfrühe Anaphase; in jeder Hälfte die zwei SAT-Chromosomen, an 
welchen die Nukleolen gebildet werden. 

/ sehr frühe Telophase; die Nukleolen stabchenférmig, in Wirklichkeit ring- 
förmig (vgl. m—o); in beiden Hälften zwei Nukleolen. 

g vgl. c, d. 

h späte Telophase; zwei miteinander verschmelzende Nukleolen (nicht Früh- 
Hantelstadium). 

i Anaphase — Telophase, quer; 14 Astquerschnitte (2n = 12, wovon zehn 
Chromosomen stark asymmetrisch (= 10), zwei — die SAT-Chromosomen — 
vollkommen symmetrisch (= 4). 

1 Telophase etwa im Alter von a; in beiden Hälften zwei Nukleolen. 

m—o, Telophasen, quer, gleichalterig, mit c, d, f, g; je zwei Nukleolen, alle 
mehr oder weniger ringförmig, in der Mitte die achromatische Stelle der SAT- 
Chromosomen; deshalb im Gegensatz zu der Ana-Telophase i nur zwölf Ast- 
querschnitte (m, n). 

p Ruhekerne der meristematischen Zone, an der in beiden entsprechenden 
,, Héhenlage“ derzwei Nukleolen un d Chromozentren als Schwesterkerneerkennbar. 
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Tatel IX. 

Hordeum rulgare(Wurzel längs außer u undu, ; diese aus Wurzelquerschnitten). 

a-~k frühe Telophasen, davon c, a, b die frühesten ; in 12—13 Hälften je vier 
(aus ‘Teilnukleolen sich zusammensetzende) Nukleolen, in fünf Hälften nur 
drei Nukleolen zu sehen; alle ausgesprochen in distaler Lage. 

! frühe Telophase, je vier Nukleolen; in der unteren Hälfte ein scheinbar pro- 
ximal gelegener auf zurückgeschlagenem Ast. 

m— p einzelne Chromosomen bzw. Chromosomeniste bei stärkerer Vergröße- 
rung (Komp.-Ok. 18) aus sehr frühen Telophasen herausgezeichnet. Die (aus 
Teilnukleolen sich zusammensetzenden) Nukleolen liegen auf einzelnen Ästen in 
der distalen Region. 

q zwei SAT-Chromosomen mit astförmigen Trabanten einzeln aus einer Meta- 
phase herausgezeichnet. 

r vier SAT-Chromosomen aus einer Metaphase herausgezeichnet; zwei kugel- 
birnförmige, zwei astförmige Trabanten. 

s Stück einer Anaphase, zwei Schwesterchromosomen mit kugelförmigen, 
je zwei mit astförmigen Trabanten sich einander gegenüberliegend. 

t Telophase; in der oberen Hälfte ein scheinbar proximal gelegener Nukleolus 
auf zurückgeschlagenem Ast (Komp.-Ok. 18). 

u, 4, zwei sehr frühe Telophasen quer, bei stärkerer Vergrößerung (Komp.- 
Ok. 18) gezeichnet. Vier aus Teilnukleolen sich zusammensetzende Nukleolen. 
In der Mitte das achromatische Stück des zugehörigen SAT-Chromosoms. 

v—z späte und sehr späte telophasische Schwesterkerne, die vier Nukleolen 
teilweise zu zwei (v), zu drei (x) oder alle zu einem wurstförmigen Nukleolus ver- 
schmolzen. 


Nachtrag. 

Bei Aloe arboriscens konnten gelegentlich in der Anaphase auf einem Traban- 
tenchromosom zwei Fäden mit je einem Trabant einwandfrei nachgewiesen wer- 
den. Dadurch ist sehr wahrscheinlich das Auftreten des überzähligen Nukleolus 
(Abb. 11b, untere Hälfte, S. 801) zu erklären. 
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